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f o r  s t i m u l a t i n g  d i s c u s s i o n s  a n d  f o r  th e  a n a l y s i s  of  d a t a .
I a l s o  w i s h  t o  t h a n k  a l l  o t h e r  p e r s o n s  w h o  c o n t r i b u t e d  i n  v a r i o u s  
w a y s  to  m a k e  t h i s  w o r k  a  s u c c e s s ,  e s p e c i a l l y  M i s s  J .  J .  S c o t t ,
M r .  J .  H a g g a r t  a n d  M r .  V.  O k e  f o r  e n c o u r a g i n g  m e  i n  w r i t i n g  t h i s  
t h e s i s .  M r .  T ,  N. T a i t  f o r  t a k i n g  c a r e  of  th e  p h o t o g r a p h i c  a s p e c t  a n d  
a l s o  M r s .  A.  J .  S i m p s o n  f o r  t y p i n g  t h i s  t h e s i s .
I g iv e  m y  s i n c e r e  g r a t i t u d e  to the  G o v e r n m e n t  of  t h e  R i v e r s  
S t a t e  of  N i g e r i a  w h o  k i n d l y  p r o v i d e d  f i n a n c i a l  s p o n s o r s h i p  d u r i n g  m y  
p e r i o d  of r e s e a r c h .
(ii)
S U M M A R Y
T h i s  t h e s i s  i s  i n  tw o  p a r t s .  T h e  f i r s t  p a r t  r e p o r t s  a  s t u d y  of  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  S e n e c i o  v u l g a r i s  ( G r o u n d s e l )  a n d  o f  t h e m  m a t c h i n g  
v i r u l e n c e  f a c t o r s  i n  i t s  p a r a s i t e  E r y s i p h e  f i s c h e r i . T h e  s e c o n d  p a r t  
r e p o r t s  a  s t u d y  of  t h e  e f f e c t s  of  E .  f i s c h e r i  i n f e c t i o n  on  t h e  g r o w t h ,  
d e v e l o p m e n t  a n d  f u n c t i o n i n g  o f  t h e  l e a f  t i s s u e  of  S. v u l g a r i s .
P A R T  I
E i g h t  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  to  t h e  m i l d e w  w e r e  i d e n t i f i e d  i n  a 
n u m b e r  o f  g r o u n d s e l  p l a n t  l i n e s  on  th e  b a s i s  of  d i f f e r e n t i a l  r e a c t i o n s  of  
t h e  p l a n t  l i n e s  to  e i g h t  d i f f e r e n t  f u n g a l  i s o l a t e s .  P l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  no  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s  to  a n y  o f  t h e  i s o l a t e s  a n d  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  t h r e e  
o r  m o r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  m o r e  c o m m o n  in  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  
t h a n  e x p e c t e d  w h i l e  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  one  o r  tw o  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
o n ly  w e r e  l e s s  c o m m o n  t h a n  e x p e c t e d .  T h e  s e l e c t i v e  p r e s s u r e s  l e a d i n g  
to  t h i s  s i t u a t i o n  m a y  h a v e  b e e n  i m p o s e d  by  t h e  p a r a s i t e  a l t h o u g h  o t h e r  
e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  c o u l d  h a v e  p l a y e d  a p a r t .
T h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  f o u n d  to  b e  i n h e r i t e d  i n  a  s i m p l e  
M e n d e l i a n  m a n n e r  w i t h  r e s i s t a n c e  g e n e r a l l y  d o m i n a n t  o v e r  s u s c e p t i b i l i t y .  
R e s i s t a n c e  f a c t o r s  R ^ ,  R ^  a n d  R ^  w e r e  f o u n d  to  be  i n  th e  s a m e  l i n k a g e  
g r o u p ,  R^  a n d  R ^  b e i n g  c l o s e l y  l i n k e d  w i t h  a  r e c o r r i d n a t i o n  v a l u e  of  a b o u t  
1. 5 + 1. 5%.
A n  a n a l y s i s  of  th e  v i r u l e n c e  f a c t o r s  p o s s e s s e d  b y  e a c h  of t h e  e i g h t  
i s o l a t e s  of t h e  m i l d e w  r e v e a l e d  t h a t  e a c h  p o s s e s s e d  v i r u l e n c e  f a c t o r s
(i i i)
m a t c h i n g  a l l  b u t  o n e  o f  t h e  e i g h t  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  in  t h e  h o s t .  T h e  
i s o l a t e s  w e r e  t h u s  c o m p l e x  r a c e s .  T h u s ,  n a t u r a l  s e l e c t i o n  p r e s u m a b l y  
a s  a  r e s u l t  of  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  i m p o s e d  b y  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  h a s  l e d  
t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a  s e r i e s  of  c o m p l e x  r a c e s ,  e a c h  r a c e  p o s s e s s i n g  
t h e  a b i l i t y  to  o v e r c o m e  m a n y  of t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  th e  h o s t .  O v e r  
h a l f  o f  th e  p l a n t s  s u s c e p t i b l e  t o  e a c h  r a c e  w e r e  v e r y  s u s c e p t i b l e  g iv i n g  
a n  i n f e c t i o n  ty p e  4 to  t h a t  r a c e  w h i l e  o n ly  a b o u t  20% g a v e  m o r e  r e s i s t a n t  
i n f e c t i o n  t y p e s  2 o r  3. T h u s  s e l e c t i o n  a p p e a r s  to  f a v o u r  t h e  m o s t  v i r u l e n t  
c o n d i t i o n  i n  t h e  p a r a s i t e .
A t  l e a s t  s i x  m o r p h o l o g i c a l  f o r m s  of g r o u n d s e l  w e r e  i d e n t i f i e d  on  
t h e  b a s i s  of  s t e m  c h a r a c t e r s  ( r e d  o r  g r e e n ;  h a i r y  o r  g l a b r o u s )  a n d  
i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r s  ( r a d i a t e  o r  n o n - r a d i a t e )  a n d  t h e s e  w e r e  p r e s e n t  
i n  a l l  p o p u l a t i o n s  s t u d i e d .  T h e  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  o f  g r o u n d s e l  i n  
r e l a t i o n  t o  t h e  d i s t r i b u t i o n  of  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a n d  of  m o r p h o l o g i c a l  
c h a r a c t e r s  i n d i c a t e s  t h a t  g r o u n d s e l  p o p u l a t i o n s  a r e  g e n e t i c a l l y  v e r y  
d i v e r s e  a n d  i s  t h e r e f o r e  a  m o r e  c o m p l e x  f o r m  of a  m i x e d  v a r i e t y  c r o p p i n g  
s y s t e m .  I t  i s  t h u s  l i k e l y  t h a t  l o n g  t e r m  u s a g e  of  a  m i x e d  v a r i e t y  c r o p p i n g  
s y s t e m  t o  c o n t r o l  c r o p  p a r a s i t e s  m a y  l e a d  to  th e  d e v e l o p m e n t  of  c o m p l e x  
r a c e s  w h i c h  a r e  a b l e  to  a t t a c k  m o s t ,  i f  n o t  a l l ,  t h e  c u l t i v a r s .
P A R T  II
W h e n  g r o u n d s e l  p l a n t s  h a v e  m o r e  t h a n  30% of t h e i r  l e a f  s u r f a c e  
i n f e c t e d  w i t h  m i l d e w ,  b o t h  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  a n d  l e a f  e x p a n s i o n  a r e  
r e d u c e d .  F a c t o r s  a f f e c t i n g  t h i s  r e d u c t i o n  in  g r o w t h  h a v e  b e e n  i n v e s t i g a t e d .
(iv)
N e i t h e r  t h e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  p e r  u n i t  a r e a  o f  l e a f  n o r  t h e  
u n i t  l e a f  r a t e  w e r e  r e d u c e d  e v e n  w i t h  90% t o t a l  m i l d e w  c o v e r .  T h u s  
r e d u c t i o n  i n  t h e  r a t e  of d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  w a s  n o t  due  to  a  r e d u c t i o n  
i n  t h e  e f f i c i e n c y  of t h e  l e a f  a s  a  p h o t o s y n t h e s i z i n g  o r g a n ,  b u t  to  a  r e d u c t i o n  
i n  t h e  t o t a l  g r e e n  l e a f  a r e a .
I n f e c t i o n  r e d u c e d  t h e  t o t a l  g r e e n  l e a f  a r e a  b y  e n h a n c i n g  l e a f  
s e n e s c e n c e ,  b y  r e d u c i n g  t h e  n u m b e r  of  e x p a n d i n g  l e a v e s  on  th e  l a t e r a l  
b r a n c h e s  a n d  b y  r e d u c i n g  t h e  r a t e  a t  w h i c h  i n d i v i d u a l  l e a v e s  e x p a n d e d .
T h e  e x t e n t  to  w h i c h  i n f e c t i o n  r e d u c e d  t h e  a r e a  o f  i n d i v i d u a l  l e a v e s  
d e p e n d e d  u p o n  t h e  t i m e  of  i n f e c t i o n .  I n f e c t i o n  d i d  n o t  a f f e c t  f u l l y  e x p a n d e d  
l e a v e s ,  b u t  i t  d r a s t i c a l l y  r e d u c e d  t h e  a r e a  of  l e a v e s  w h i c h  w e r e  i n f e c t e d  
w h i l e  s t i l l  e x p a n d i n g .  S u c h  l e a v e s  c o n t a i n e d  f e w e r  a n d  s m a l l e r  l o w e r  
e p i d e r m a l  c e l l s  t h a n  d id  u n - i n f e c t e d  l e a v e s ,  i n d i c a t i n g  t h a t  i n f e c t i o n  
i n h i b i t s  b o t h  c e l l  d i v i s i o n  a n d  c e l l  e x p a n s i o n .
T h e  s u c c u l e n c e  of t h e  l e a v e s  w a s  r e d u c e d  b y  l e v e l s  of i n f e c t i o n  
o v e r  60% c o v e r .  I n  s u c h  l e a v e s ,  t h e  a m o u n t  of w a t e r  l o s t  p e r  u n i t  a r e a  
o f  l e a f  a p p e a r e d  to  b e  r e l a t e d  to the  a m o u n t  of  m i l d e w  p r e s e n t .  I t  i s  t h u s  
p o s s i b l e  t h a t  w a t e r  s t r e s s  i n  t h e  l e a v e s  w a s  p a r t l y  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  
r e d u c e d  e x p a n s i o n  of t h e  l e a v e s .
T h i s  i n v e s t i g a t i o n  t h u s  i n d i c a t e s  t h a t  S. v u l g a r i s  h a s  a h i g h  l e v e l  
o f  t o l e r a n c e  to  E ,  f i s c h e r i .
P A R T  1: H O S T / P A R A S I T E  I N T E R A C T I O N
C H A P T E R  1: C E N E R A L  I N T R O D U C T I O N
T h e  p r i m a r y  o b j e c t i v e  of  b r e e d i n g  f o r  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  i n  
c r o p  p l a n t s  i s  to r e d u c e  t h e  m e a n  f i t n e s s  of t h e i r  p a r a s i t e s  b y  c o n t r o l l i n g  
t h e  g e n e t i c  c o m p o s i t i o n  of t h e  h o s t  p o p u l a t i o n s  w i t h  w h i c h  the  p a r a s i t e  
p o p u l a t i o n s  m u s t  i n t e r a c t .  T h i s  r e s t r i c t i o n  on  t h e  a b i l i t y  of t h e  p a r a s i t e  
p o p u l a t i o n  t o  g r o w  a n d  r e p r o d u c e  e n a b l e s  t h e  h o s t  t o  c o n t i n u e  g r o w t h  
l o n g e r  a n d  t h u s  i t s  y i e l d i n g  c a p a c i t y  m a y  b e  i n c r e a s e d .  T h e  c o m m o n e s t  
m e a n s  of  c o n t r o l l i n g  p l a n t  d i s e a s e s  b y  r e s i s t a n c e  b r e e d i n g  h a s  b e e n  
t h r o u g h  th e  u s e  of  m a j o r  g e n e s .
In  a few  c a s e s ,  m a j o r  g e n e  r e s i s t a n c e  h a s  g i v e n  a l o n g  l a s t i n g  
p r o t e c t i o n .  F o r  e x a m p l e ,  c u l t i v a r s  of  t o m a t o  p o s s e s s i n g  r a c e  s p e c i f i c  
r e s i s t a n c e  g e n e s  h a v e  b e e n  u s e d  e f f e c t i v e l y  f o r  t h e  c o n t r o l  o f  n a i l h e a d  
s p o t ;  a  f r u i t ,  s t e m  a n d  l e a f  s p o t  d i s e a s e  c a u s e d  b y  A l t e r n a r i a  t o m a t o  
( W e b e r  a n d  R a m s e y ,  1926; G r i l l ,  1973). T h i s  c o n t r o l  m e t h o d  h a s  b e e n  
s o  e f f e c t i v e  t h a t  G r i l l  (1977) r e p o r t e d  t h a t  t h e  p a r a s i t e  m i g h t  be  e x t i n c t ,  
s i n c e  t h e  d i s e a s e  h a s  n o t  b e e n  r e p o r t e d  s i n c e  t h i s  c o n t r o l  p r o g r a m m e  
w a s  i m p l e m e n t e d .
H o w e v e r ,  i n  m o s t  c a s e s ,  m a j o r  g e n e  r e s i s t a n c e  h a s  b e e n  
e f f e c t i v e  o n ly  in  th e  s h o r t  t e r m .  T h u s  c u l t i v a r s  of  w h e a t  a n d  o a t s  
h a v i n g  r a c e  s p e c i f i c  r e s i s t a n c e  to  s t e m  a n d  c r o w n  m u s t  h a v e  b e e n  
f o u n d  to  be  e f f e c t i v e  o n ly  u n t i l  n e w  p a r a s i t e  r a c e s  to  w h i c h  t h e  r e s i s t a n c e  
i s  n o t  e f f e c t i v e  b e c o m e  e s t a b l i s h e d  ( A u s e m u s ,  1943; V a n  d e r  P l a n k ,
19 6 8 ).
T h e  t r a n s i e n t  n a t u r e  of  m a j o r  g e n e  r e s i s t a n c e  h a s  b e e n  in  m a n y  
c a s e s  d u e  t o  t h e  t r e m e n d o u s  v a r i a b i l i t y  o f  f u n g a l  p a r a s i t e s .
V a r i a t i o n  i n  f u n g a l  p a r a s i t e s
T h e  o c c u r r e n c e  of  v a r i a t i o n  i n  f u n g a l  p a r a s i t e s  of  c r o p  p l a n t s  
w a s  f i r s t  r e p o r t e d  b y  E r i k s s o n  (1894),  H e  (1894) d e m o n s t r a t e d  t h a t  
P u c c i n i a  g r a m i n i s  w h i c h  w a s  o r i g i n a l l y  r e g a r d e d  a s  a  s i n g l e  s p e c i e s  
c a p a b l e  of i n f e c t i n g  a w i d e  r a n g e  of  c e r e a l s  a n d  g r a s s e s  c o u l d  b e  s u b ­
d i v i d e d  i n t o  a t  l e a s t  s i x  f o r m a e  s p é c i a l e s  ( f. s p .  ), t r i t i c i , a v e n a e , s e c a l i s , 
p h l e i p r a t e n s i s ,  a g r o s t i d i s  a n d  p o a e , a c c o r d i n g  t o  t h e  p r i n c i p a l  h o s t  s p e c i e s  
w h i c h  e a c h  a t t a c k s .
T h u s  t h e  p r i n c i p a l  h o s t  g e n u s  f o r  P .  g r a m i n i s  f. sp .  t r i t i c i  i s  
T r i t i c u m , b u t  i t  a l s o  a t t a c k s  c u l t i v a t e d  a n d  w i l d  s p e c i e s  of H o r d e u m  a n d  
S e c a l e ,  a n d  a n u m b e r  of  g r a s s e s  i n c l u d i n g  A g r o p y r o n ,  B r o m u s  a n d  E l y m u s . 
T h e  p r i n c i p a l  h o s t  f o r  P .  g r a m i n i s  f. s p .  a v e n a e  i s  A v e n a , b u t  s e v e r a l  
g r a s s - g e n e r a  d i f f e r e n t  f r o m  t h o s e  a b o v e  a n d  i n c l u d i n g  P a c t y l i s  a r e  a l s o  
a t t a c k e d .  P .  g r a m i n i s  f. sp .  s e c a l i s  h a s  s p e c i e s  of S e c a l e  a s  i t s  m a i n  
h o s t s ,  b u t  i t  c a n  a l s o  a t t a c k  H o r d e u m  a n d  w i l d  g r a s s e s  of t h e  s a m e  
g e n e r a  a s  t h o s e  a t t a c k e d  b y  P .  g r a m i n i s  f. sp .  t r i t i c i .  S i m i l a r l y ,  th e  
m a i n  h o s t  g e n u s  of  P .  g r a m i n i s  f. sp .  p h l e i p r a t e n s i s  i s  P h l e u m ,  a l t h o u g h  
i t  a l s o  a t t a c k s  A v e n a , S e c a l e ,  H o r d e u m  a n d  F e s t u c a  s p e c i e s .  T h e  m a i n  
h o s t  g e n u s  of P. g r a m i n i s  f. s p .  a g r  o s t i  d i s  i s  A g r o s t i s  a n d  t h a t  of  P .  
g r a m i n i s  f. sp .  p o a e  i s  P o a .
J o h n s o n  e t  a l . (1932),  r e p o r t e d  t h a t  t h o u g h  P .  g r a m i n i s  f. sp .  
t r i t i c i  a n d  P .  g r a m i n i s  f. sp .  s e c a l i s  h a v e  H o r d e u m  a s  a c o m m o n
s e c o n d a r y  h o s t ,  t h e y  d i d  n o t  i n f e c t  t h i s  a s  v i g o r o u s l y  a s  e a c h  i n f e c t e d  
t h e i r  p r i n c i p a l  h o s t s ,  T r i t i c u m  o r  S e c a l e  r e s p e c t i v e l y .  S i m i l a r l y ,  
J o h n s o n  a n d  N e w t o n  (1933) d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  h y b r i d s  b e t w e e n  P .  
g r a m i n i s  f. sp .  a v e n a e  a n d  P .  g r a m i n i s  f. s p .  t r i t i c i  w e r e  n e a r l y  a l w a y s  
l e s s  p a t h o g e n i c  o n  A v e n a  o r  T r i t i c u m  t h a n  w a s  e i t h e r  p a r e n t  on i t s  
p a r t i c u l a r  h o s t .  I t  t h u s  w o u l d  a p p e a r  t h a t  th e  a b i l i t y  o f  t h e s e  s p e c i a l  
f o r m s  to  g r o w  on  t h e i r  p a r t i c u l a r  h o s t s  r e q u i r e s  a  f a i r l y  p r e c i s e  g e n e t i c  
i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e m  w h i c h  i s  r e a d i l y  d i s r u p t e d  by  h y b r i d i z a t i o n .
T h e  e x i s t e n c e  of  s p e c i a l  f o r m s  h a s  a l s o  b e e n  d e m o n s t r a t e d  i n  
o t h e r  h o s t  p a r a s i t e  s y s t e m s .  T h u s ,  M a r c h a i  (1902) d e m o n s t r a t e d  t h e  
e x i s t e n c e  of s e v e n  s p e c i a l  f o r m s  o f  E r y s i p h e  g r a m i n i s  on t h e  b a s i s  of  i t s  
h o s t  s p e c i a l i z a t i o n  on  c e r e a l s  a n d  g r a s s e s .  T h u s  E .  g r a m i n i s  f. s p ,  
t r i t i c i  i n f e c t s  T r i t i c u m  s p e c i e s  E .  g r a m i n i s  f. s p .  h o r d e i  i n f e c t s  H o r d e u m  
s p e c i e s ;  E .  g r a m i n i s  f. sp .  s e c a l i s  i n f e c t s  S e c a l e  s p e c i e s ;  E .  g r a m i n i s  
f. sp .  a v e n a e  i n f e c t s  A v e n a  s p e c i e s  a n d  A r r h e n a t h e r u m  e l a t u s ; a n d  E .  
g r a m i n i s  f. sp .  p o a e  i n f e c t s  P o a  s p e c i e s .  S i m i l a r l y ,  E .  g r a m i n i s  f. s p .  
a g r o p y r i  i n f e c t s  A g r  o p y r o n  s p e c i e s  w h i l e  E .  g r a m i n i s  f, s p .  b r o m i  
i n f e c t s  B r o m u s  s p e c i e s .
S a l m o n  (1904) a n d  R e e d  (1909),  s t u d i e d  t h e  e f f e c t  of  E .  g r a m i n i s  
f. sp .  h o r d e i  on  c e r t a i n  s p e c i e s  w i t h i n  t h e  g e n e r a  H o r d e u m , T r i t i c u m ,  
A v e n a  a n d  S e c a l e , a n d  o b t a i n e d  s i m i l a r  r e s u l t s  to  t h o s e  of  M a r c h a i  (1902). 
T h e y ,  h o w e v e r ,  d id  n o t  s t u d y  t h e  e f f e c t  of  a n y  of  t h e  s p e c i a l  f o r m s  on 
w i l d  g r a s s e s .
S e v e r a l  i n v e s t i g a t o r s  ( B a r u s ,  1911; S t a k m a n  a n d  P i e m e i s e l ,  1917; 
M a i n s  a n d  D i e t z ,  1930; W a t e r h o u s e ,  1930) h a v e  s h o w n  t h a t  t h e  f o r m a e
s p é c i a l e s  of  m a n y  p a r a s i t e s  c a n  b e  f u r t h e r  s u b d i v i d e d  i n t o  p h y s i o l o g i c  
r a c e s  on  t h e  b a s i s  o f  t h e i r  a b i l i t y  t o  p a r a s i t i z e  s o m e  c u l t i v a r s  of  t h e i r  
m a i n  h o s t  b u t  n o t  o t h e r s .
T h u s ,  BaTrus (1911) i n  s t u d i e s  on th e  P h a s e o l u s  v u l g a r i s /
C o i l e t o t r i c h u m  l i n d e m u t h i a n u m  p l a n t  p a t h o s y s t e m  s h o w e d  t h a t  t h e  p a r a s i t e  
p o p u l a t i o n  c o u l d  b e  s e p a r a t e d  i n t o  tw o  r a c e s ,  a  a n d  (3 on  t h e  b a s i s  of  
p a t h o g e n i c  r e s p o n s e s  t h e y  e l i c i t e d  on d i f f e r e n t  c u l t i v a r s  o f  P .  v u l g a r i s .
T h i s  a p p r o a c h  w a s  t a k e n  u p  a n d  e x t e n d e d  to  o t h e r  h o s t / p a r a s i t e  s y s t e m s .
T h u s  S t a k m a n  a n d  P i e m e i s e l  (1917) s h o w e d  t h a t  t h e  f o r m a e  
s p é c i a l e s  of  P u c c i n i a  g r a m i n i s  w e r e  e a c h  c o m p o s e d  of a  n u m b e r  of  
' p h y s i o l o g i c  r a c e s ' .  T h e s e  r a c e s  w e r e  i d e n t i f i e d  b y  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  
r e s p o n s e s  e a c h  e l i c i t e d  on  s e l e c t e d  g r o u p s  of c u l t i v a r s  of t h e i r  r e s p e c t i v e  
h o s t s .
M a i n s  a n d  D i e t z  (1930) a l s o  r e p o r t e d  t h e  e x i s t e n c e  of p h y s i o l o g i c  
r a c e s  i n  E r y s i p h e  g r a m i n i s  f. s p .  h o r d e i .  T h e y  s t u d i e d  t h e  r e a c t i o n s  of  
f o r t y  c u l t i v a r s  of  f o u r  H o r d e u m  s p e c i e s  (H o r d e u m  v u l g a r e ,  H.  i n t e r m e d i u m , 
H. d i s t i c h o n  a n d  H. d e f i c i e n s ) t o  f i v e  i s o l a t e s  of t h e  f u n g u s  a n d  f o u n d  
t h a t  a m o n g  th e  c u l t i v a r s  of e a c h  h o s t  s p e c i e s  t h e r e  e x i s t e d  s o m e  w h i c h  
w e r e  e i t h e r  r e s i s t a n t  o r  s u s c e p t i b l e  to one  o r  m o r e  i s o l a t e s  of  t h e  p a r a ­
s i t e .  T h e y  r e p o r t e d  t h a t  s i x t e e n  c u l t i v a r s  w e r e  r e s i s t a n t  to  a l l  f i v e  
i s o l a t e s ,  f iv e  c u l t i v a r s  w e r e  r e s i s t a n t  to  f o u r  i s o l a t e s  b u t  s u s c e p t i b l e  
t o  one ,  e i g h t  c u l t i v a r s  w e r e  r e s i s t a n t  to  t h r e e  i s o l a t e s  b u t  s u s c e p t i b l e  
to  two,  tw o  c u l t i v a r s  w e r e  r e s i s t a n t  to tw o  i s o l a t e s  b u t  s u s c e p t i b l e  to 
t h r e e ,  f iv e  c u l t i v a r s  w e r e  r e s i s t a n t  to  one  i s o l a t e  b u t  s u s c e p t i b l e  to  f o u r  
a n d  f o u r  c u l t i v a r s  w e r e  s u s c e p t i b l e  to  a l l  f iv e  i s o l a t e s .  O n  t h e  b a s i s  of
t h i s  w o r k ,  t h e y  c o n c l u d e d  t h a t  E .  g r a m i n i s  f. sp .  h o r d e i  c o n s i s t e d  of  a t  
l e a s t  f i v e  p h y s i o l o g i c  r a c e s .
M a i n s  (1933),  u s i n g  a s e r i e s  of  w h e a t  c u l t i v a r s  a l s o  s h o w e d  
t h a t  E .  g r a m i n i s  f. s p .  t r i t i c i  c o u l d  b e  s u b d i v i d e d  i n t o  a t  l e a s t  tw o  p h y s i o ­
l o g i c  r a c e s .  S i n c e  t h e n  m u c h  w o r k  h a s  b e e n  d o n e  on  t h i s  h o s t  p a r a s i t e  
s y s t e m .  T h u s  L o w  t h e  r  (19 50) i n o c u l a t e d  f o r t y  c o l l e c t i o n s  of E .  g r a m i n i s  
f. sp .  t r i t i c i  o n to  s i x  c u l t i v a r s  of  T r i t i c u m  ( A x m i n s t e r ,  C.  1. 8195, U lk a  
C . l .  11478, C h u l C . l .  2227 ,  H o p e  C.  1. 8178 a n d  N o r m a n d i e  C.  1. 12747) 
a n d  w a s  a b l e  to  i d e n t i f y  n i n e  p h y s i o l o g i c  r a c e s  of  t h e  p a r a s i t e .  W o l f e  
(1965),  i n  s i m i l a r  w o r k ,  u s i n g  t h e s e  a s  w e l l  a s  o t h e r  c u l t i v a r s  of  w h e a t  
i d e n t i f i e d  t h i r t e e n  p h y s i o l o g i c  r a c e s  o f  E .  g r a m i n i s  f. sp .  t r i t i c i  in  t h e  
U n i t e d  K i n g d o m .  E l e v e n  of  t h e  t h i r t e e n  r a c e s ,  h o w e v e r ,  c o r r e s p o n d e d  
w i t h  t h e  r a c e s  a l r e a d y  i d e n t i f i e d  i n  N o r t h - W e s t  E u r o p e .
P h y s i o l o g i c  r a c e s  o f  p o w d e r y  m i l d e w  fu n g i  on h o s t s  o t h e r  t h a n  
b a r l e y  a n d  w h e a t  h a v e  a l s o  b e e n  s t u d i e d ,  d a g g e r  e t  a l . (193 8 ), r e p o r t e d  
a  s t r a i n  of E r y s i p h e  c i c h o r a c e a r u m  in  t h e  I m p e r i a l  V a l l e y  of  C a l i f o r n i a  
t h a t  w a s  p a t h o g e n i c  on c u l t i v a r  P M R  45 of  c u c u m b e r .  S i n c e  th e  s t r a i n  
of  th e  f u n g u s  p r e v i o u s l y  f o u n d  i n  t h e  V a l l e y  w a s  a  v i r u l e n t  on  P M R  45, 
t h e  n e w  m o r e  p a t h o g e n i c  s t r a i n  w a s  d e s i g n a t e d  r a c e  2 .
T h e  g e n e t i c a l  b a s i s  of  r a c e  s p e c i f i c  r e s i s t a n c e
T h e  d i f f e r e n t i a l  r e a c t i o n s  e x h i b i t e d  b y  h o s t  p l a n t  c u l t i v a r s  to  
s p e c i f i c  r a c e s  of  t h e i r  p a r a s i t e s  w e r e  f i r s t  s h o w n  b y  B i f f e n  (1905 ,1907 )  
to  h a v e  a  g e n e t i c  b a s i s .  H e  (1905) s t u d i e d  t h e  i n h e r i t a n c e  of r e s i s t a n c e  
i n  w h e a t  ( T r i t i c u m ) to  y e l l o w  r u s t  (P u c c i n i a  g l u m a r u m  now  P u c c i n i a
s t r i i f o r m i s ) a n d  f o u n d  t h a t  r e s i s t a n t  a n d  s u s c e p t i b l e  p l a n t s  i n  t h e  
g e n e r a t i o n  s e g r e g a t e d  i n  th e  r a t i o  of 1 r e s i s t a n t  p l a n t  t o  3 s u s c e p t i b l e  
p l a n t s .  H e  c o n c l u d e d  t h a t  o n e  r e c e s s i v e  g e n e  c o n d i t i o n e d  th e  r e s i s t a n c e  
r e a c t i o n  of  t h e  w h e a t  c u l t i v a r  t o  P .  s t r i i f o r m i s  a n d  t h u s  e s t a b l i s h e d  t h a t  
d i s e a s e  r e s i s t a n c e  c o u l d  b e  i n h e r i t e d  i n  a  s i m p l e  M e n d e l i a n  m a n n e r .
S i n c e  t h i s  i n i t i a l  d i s c o v e r y  m a n y  w o r k e r s  h a v e  s h o w n  t h a t  
r e s i s t a n c e  i n  a n u m b e r  of  o t h e r  h o s t  p l a n t s  to  t h e i r  p a r a s i t e s  i s  a l s o  
i n h e r i t e d  i n  a s i m i l a r  w a y ,  a l t h o u g h  m o s t  s t u d i e s  h a v e  s h o w n  t h a t  
r e s i s t a n c e  i s  d o m i n a n t  to  s u s c e p t i b i l i t y .
T h u s  H o o k e r  a n d  R u s s e l l  (19 62) s t u d i e d  t h e  i n h e r i t a n c e  of  r u s t  
r e s i s t a n c e  in  s i x  i n b r e d  c o r n  l i n e s  (B 38 ,  B 4 9 ,  K148,  C u z c o ,  G G 2 0 8 R ,
P . l ,  172332) to  c u l t u r e s  901 ab ,  9 0 4 a ,  926 ,  921b, 9 3 0 R  a n d  9 2 7 R  of  
P u c c i n i a  s o r g h i . L i n e s  B 38 ,  B 4 9 ,  K148,  C u z c o ,  G G 2 0 8 R  a n d  P ,  1 .17 2 3 3 2  
a r e  r e s i s t a n t  w h i l e  B14 a n d  M14 a r e  s u s c e p t i b l e  to  a l l  s i x  c u l t u r e s  of  t h e  
p a t h o g e n .
T h e y  c r o s s e d  e a c h  of  t h e  s i x  r e s i s t a n t  l i n e s  w i t h  e a c h  o f  t h e  
s u s c e p t i b l e  l i n e s  a n d  t h e n  b a c k c r o s s e d  to  t h e  s u s c e p t i b l e  p a r e n t .  O n  
t e s t i n g  t h e  b a c k c r o s s  p r o g e n i e s  w i t h  c u l t u r e  9 0 1 a b ,  t h e y  s e g r e g a t e d  i n t o  
r e s i s t a n t  a n d  s u s c e p t i b l e  p l a n t s  a p p r o x i m a t e l y  in  a  1 : 1 r a t i o ,  i n d i c a t i n g  
t h a t  r e s i s t a n c e  to  c u l t u r e  9 0 1 a b  w a s  c o n d i t i o n e d  b y  a s i n g l e  d o m i n a n t  
g e n e  i n  e a c h  o f  t h e  s i x  r e s i s t a n t  i n b r e d  l i n e s .
T h e y  t h e n  c o n t i n u e d  t h e  c r o s s  C u z c o  x  B14 t h r o u g h  to  t h e  F ^  
g e n e r a t i o n ,  t e s t i n g  e a c h  F ^  l i n e  w i t h  e a c h  of c u l t u r e s  901ab a n d  9 0 4 a  to  
d e t e r m i n e  w h e t h e r  i t  w a s  t r u e  b r e e d i n g  o r  s e g r e g a t i n g  f o r  r e s i s t a n c e  a n d
s u s c e p t i b i l i t y .  In  t h i s  w a y  t h e y  w e r e  a b l e  to  d e t e r m i n e  t h e  p r o p o r t i o n s  
of  h o m o z y g o u s  r e s i s t a n t ,  h e t e r o z y g o u s  r e s i s t a n t  a n d  h o m o z y g o u s  
s u s c e p t i b l e  g e n o t y p e s  i n  t h e  g e n e r a t i o n .  T h e y  f o u n d  t h a t  the  F ^  l i n e s  
c o n s i s t e d  o f  one  t r u e  b r e e d i n g  r e s i s t a n t :  tw o  s e g r e g a t i n g  r e s i s t a n t :  on e
t r u e  b r e e d i n g  s u s c e p t i b l e  p l a n t  w h e n  i n o c u l a t e d  w i t h  b o t h  c u l t u r e s ,  a n d  
t h e y  c o n c l u d e d  t h a t  C u z c o  p o s s e s s e d  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e s  c o n d i t i o n i n g  
r e s i s t a n c e  to  th e  tw o  c u l t u r e s .
I t  h a s  a l s o  b e e n  s h o w n  ( A l l a r d  a n d  S h a n d s ,  1954) t h a t  d i s e a s e  
r e s i s t a n c e  i n  c e r t a i n  c u l t i v a r s  of  w h e a t  to  s o m e  r a c e s  of  E r y s i p h e  
g r a m i n i s  f, sp ,  t r i t i c i  o r  P u c c i n i a  g r a m i n i s  f, sp .  t r i t i c i  m a y  b e  c o n ­
d i t i o n e d  by  d o m i n a n t  d u p l i c a t e  l i n k e d  g e n e s .  A l l a r d  a n d  S h a n d s  (1954) 
c r o s s e d  tw o  w h e a t  c u l t i v a r s  C.  1. 12632 a n d  C,  1. 12633 w h i c h  w e r e  b o t h  
r e s i s t a n t  to  r a c e s  17 a n d  19 of  P u c c i n i a  g r a m i n i s  f. sp ,  t r i t i c i  a n d  E ,  
g r a m i n i s  f, sp .  t r i t i c i  w i t h  tw o  s u s c e p t i b l e  c u l t i v a r s ,  R e w a r d  a n d  M a r q u i s ,  
T h e  F^ p l a n t s  w e r e  u n i f o r m l y  r e s i s t a n t  t o  b o t h  r a c e s  of P .  g r a m i n i s  
f, sp ,  t r i t i c i ,  t h u s  s h o w i n g  t h a t  r e s i s t a n c e  w a s  d o m i n a n t  o v e r  s u s c e p t i b i l i t y .  
In  t h e  F ^  p l a n t s  t h e  r a t i o  of  r e s i s t a n t  to s u s c e p t i b l e  i n d i v i d u a l s  w a s  
a l m o s t  d o u b le  th e  e x p e c t e d  r a t i o  o f  3 r e s i s t a n t  : 1 s u s c e p t i b l e  p l a n t  
e x p e c t e d  i f  one  d o m i n a n t  g e n e  h a d  b e e n  i n v o l v e d .  F r o m  t h e s e  r e s u l t s  
a n d  f r o m  t h o s e  o b t a i n e d  f r o m  c a l c u l a t i n g  t h e  m a p  d i s t a n c e  b e t w e e n  t h e  
g e n e s ,  t h e y  s u g g e s t e d  t h a t  r e s i s t a n c e  in  C, 1, 12632 a n d  C.  1, 12633 to  
P .  g r a m i n i s  f, sp .  t r i t i c i  w a s  c o n d i t i o n e d  b y  d o m i n a n t  d u p l i c a t e  g e n e s  
l i n k e d  w i t h  a  c o m b i n a t i o n  v a l u e  of  14, 78 + 1, 75%.
F r o m  s i m i l a r  t e s t s  w i t h  E .  g r a m i n i s  f, sp .  t r i t i c i  t h e y  s h o w e d  
t h a t  r e s i s t a n c e  i n  C. 1. 12632 a n d  C.  1, 12633 w a s  c o n d i t i o n e d  b y  d o m i n a n t
d u p l i c a t e  g e n e s  d i f f e r e n t  f r o m  t h o s e  c o n d i t i o n i n g  t h e  r e s i s t a n c e  r e a c t i o n  
i n  t h e  c u l t i v a  r s  t o  P .  g r a m i n i s  f. sp ,  t r i t i c i .
S e a r s  e t  a l , (1957) s t u d i e d  t h e  i n h e r i t a n c e  of  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  
i n  c u l t i v a r  T h a t c h e r  of  T r i t i c u m  a e s t i v u m  to  r a c e  56 o f  P u c c i n i a  g r a m i n i s  
f, sp ,  t r i t i c i . A t e s t  of  a n  p o p u l a t i o n  of  a  c r o s s  b e t w e e n  T h a t c h e r  
( r e s i s t a n t  p a r e n t )  a n d  C h i n e s e  ( s u s c e p t i b l e  p a r e n t ) ,  u s i n g  r a c e  56 o f  t h e  
p a r a s i t e ,  g a v e  a  s e g r e g a t i o n  c l o s e l y  a p p r o a c h i n g  s e v e n  r e s i s t a n t  p l a n t s  
to  n i n e  s u s c e p t i b l e  p l a n t s .  T h e y  r e p o r t e d  t h a t  t h i s  7 : 9 r a t i o  s h o w e d  
t h a t  t h e r e  w e r e  tw o  r e c e s s i v e  g e n e s ,  e i t h e r  o r  b o t h  of  w h i c h  c o n d i t i o n e d  
r e s i s t a n c e .
T h u s  in  t h e s e  a n d  m a n y  o t h e r  s t u d i e s ,  r e s i s t a n c e  to e a c h  p h y s i o ­
l o g i c  r a c e  h a s  b e e n  s h o w n  to  b e  c o n d i t i o n e d  b y  one  ( H o o k e r  a n d  R u s s e l ,  
1962) o r  m o r e  d o m i n a n t  g e n e s  ( M o s e m a n  a n d  S t a r l i n g ,  1958); one  o r  m o r e  
r e c e s s i v e  g e n e s  ( S e a r s  e t  a l , , 1957) o r  b y  a c o m b i n a t i o n  of  d o m i n a n t  a n d  
r e c e s s i v e  g e n e s  (Wu a n d  A u s e m u s ,  1953),
T h e  i n h e r i t a n c e  of  p a t h o g e n i c i t y  i n  th e  p a r a s i t e
J u s t  a s  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  i n  m o s t  h o s t  p l a n t s  i s  i n h e r i t e d  i n  a 
s i m p l e  M e n d e l i a n  m a n n e r  s o  a l s o  i s  p a t h o g e n i c i t y  i n  th e  p a r a s i t e .  S e v e r a l  
i n v e s t i g a t o r s  ( F l o r  1942,  1956;  M o s e m a n ,  1956; L e o g e r i n g  a n d  P o w e r s ,
19  62) h a v e  d e m o n s t r a t e d  t h a t  p a t h o g e n i c i t y  c a n  be  c o n d i t i o n e d  by  one  o r  
s e v e r a l  g e n e s  w i t h  a  v i r u l e n c e  b e i n g  u s u a l l y  d o m i n a n t  t o  v i r u l e n c e .
T h u s ,  L e o g e r i n g  a n d  P o w e r s  (19 62) s t u d i e d  th e  i n h e r i t a n c e  of  
p a t h o g e n i c i t y  i n  P u c c i n i a  g r a m i n i s  f, sp ,  t r i t i c i . T h e y  u s e d  r a c e  111 - 5 5 A , 
w h i c h  w a s  a v i r u l e n t  on  m o s t  w h e a t  c u l t i v a r s  a n d  r a c e  3 6 - 5 5 A  w h i c h  w a s
v i r u l e n t  on  m a n y  w h e a t  c u l t i v a r  s .  C r o s s e s  b e t w e e n  t h e  tw o  r a c e s  w e r e  
c a r r i e d  ou t  on  B e r b e r i s  v u l g a r i s  a n d  th e  r e s u l t i n g  a e c i o s p o r e s  f r o m  a 
s i n g l e  a e c i a l  c l u s t e r  w e r e  i n o c u l a t e d  b a c k  o n to  T r i t i c u m  c o m  p a c t u m  
( L i t t l e  C lu b )  s e e d l i n g s .  T h e y  f o u n d  t h a t  t h e  p a t h o g e n i c i t y  of t h e  r e s u l t i n g  
u r e d i a l  c u l t u r e ,  t h e  g e n e r a t i o n  w a s  s i m i l a r  to t h e  a v i r u l e n t  p a r e n t  
r a c e  111-5 5 A , t h u s  i n d i c a t i n g  t h a t  a  v i r u l e n c e  w a s  d o m i n a n t  o v e r  v i r u l e n c e .
T o  o b t a i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  t h e y  i n o c u l a t e d  B e r b e r i s  v u l g a r i s  
w i t h  g e r m i n a t i n g  t e l i o s p o r e s  o b t a i n e d  f r o m  t h e  F^ g e n e r a t i o n .  F r o m  
t h e s e  i n o c u l a t i o n s  t h e y  o b t a i n e d  10 8 a e c i a  f r o m  w h i c h  t h e y  o b t a i n e d  108 
u r e d i a l  c u l t u r e s  w h i c h  t h e y  r e g a r d e d  a s  t h e  F ^  p o p u l a t i o n .  T h e  p a t h o ­
g e n i c i t y  of e a c h  of  t h e s e  108 F ^  c u l t u r e s  w a s  d e t e r m i n e d  on  t w e n t y  
c u l t i v a r s  of  w h e a t .
On  t h e  c u l t i v a r  C h i n e s e  S p r i n g  w h i c h  h a s  a s i n g l e  r e s i s t a n t  
g e n e ,  81 of  t h e  10 8 c u l t u r e s  w e r e  a v i r u l e n t  w h i l e  27 w e r e  v i r u l e n t ,  g iv i n g  
a  r a t i o  o f  3 a v i r u l e n t  : 1 v i r u l e n t .  T h i s  i n d i c a t e s  t h e  s e g r e g a t i o n  of  a  
s i n g l e  g e n e  ( P ^ )  p a i r  w i t h  a v i r u l e n c e  d o m i n a n t  to v i r u l e n c e .
O n t h e  c u l t i v a r  M a r q u i s ,  c u l t u r e s  111-55A a n d  th e  F^ w e r e  f o u n d  
to  be  a v i r u l e n t  w h i l e  c u l t u r e  3 6 - 5 5 A  w a s  v i r u l e n t .  T h i s  a l s o  i n d i c a t e s  
t h a t  d o m i n a n c e  of  a v i r u l e n c e  o v e r  v i r u l e n c e .  T h e  108 F ^  c u l t u r e s  
s e g r e g a t e d  on t h i s  c u l t i v a r  i n t o  80 a v i r u l e n t ,  21 i n t e r m e d i a t e  a n d  7 
v i r u l e n t  c u l t u r e s .  T h i s  f i t s  a  12 : 3 : 1  r a t i o  i n d i c a t i n g  th e  s e g r e g a t i o n  
o f  tw o  i n d e p e n d e n t  g e n e s  f o r  p a t h o g e n i c i t y .
A f t e r  t e s t i n g  a l l  t h e  t w e n t y  c u l t i v a r s ,  t h e y  d i s c o v e r e d  t h a t  a t  
l e a s t  e i g h t  i n d e p e n d e n t  g e n e s  c o n d i t i o n e d  p a t h o g e n i c i t y .
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T h e  g e n e - f o r - g e n e  h y p o t h e s i s
R e s i s t a n c e  a n d  s u s c e p t i b i l i t y  a r e  c l e a r l y  e x p r e s s i o n s  of  s p e c i f i c  
i n c o m p a t i b l e  o r  c o m p a t i b l e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e  h o s t s  a n d  p a t h o g e n s  
m e t a b o l i s m s  a n d  t h u s  u l t i m a t e l y  b e t w e e n  t h e i r  g e n o t y p e s .  T h e  s p e c i f i c i t y  
of  t h e s e  i n t e r a c t i o n s  h a s  b e e n  s t u d i e d  b y  s e v e r a l  w o r k e r s  ( F l o r ,  1942,  
1955; M o s e m a n ,  1957;  P o w e r s  a n d  S a n d o ,  1957).
T h u s ,  F l o r  (1 942 ,1955)  i n  h i s  s t u d i e s  on t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  
t h e  h o s t  a n d  p a r a s i t e  g e n e t i c  s y s t e m s  of  L i n u m  u s i t a t i s s i m u m  a n d  
M e l a m p s o r a  l i n i  s h o w e d  t h a t  e a c h  p a t h o g e n  r a c e  c a r r i e d  g e n e s  f o r  
a  v i r u l e n c e  o r  v i r u l e n c e  c o r r e s p o n d i n g  to  t h e  g e n e s  f o r  r e s i s t a n c e  o r  
s u s c e p t i b i l i t y  p r e s e n t  i n  i t s  h o s t .  H e  r e p o r t e d  t h a t  on  c u l t i v a  r s  of 
u s i t a t i s  s i m u m  t h a t  h a v e  o n e  g e n e  f o r  r e s i s t a n c e  to  t h e  a v i r u l e n t  p a r e n t  
r a c e  of t h e  p a t h o g e n ,  t h e  F ^  c u l t u r e s  of M, l i n i  s e g r e g a t e d  g i v i n g  m o n o ­
f a c t o r i a l  r a t i o s  a n d  on c u l t i v a r s  h a v i n g  tw o  g e n e s  f o r  r e s i s t a n c e  to t h e  
a v i r u l e n t  p a r e n t  r a c e ,  t h e  F ^  c u l t u r e s  of  M. l i n i  s e g r e g a t e d  g iv i n g  b i ­
f a c t o r i a l  r a t i o s .  F r o m  t h e s e  r e s u l t s ,  h e  c o n c l u d e d  t h a t  f o r  e a c h  g e n e  
t h a t  c o n d i t i o n s  a  r e a c t i o n  in  t h e  h o s t  t h e r e  i s  a  c o r r e s p o n d i n g  g e n e  in  
t h e  p a t h o g e n  t h a t  c o n d i t i o n s  p a t h o g e n i c i t y .  T h i s  i s  t h e  b a s i s  of h i s  g e n e -  
f o r - g e n e  h y p o t h e s i s .  H e  (1971) f u r t h e r  r e p o r t e d  t h a t  t h e  g e n e - f o r  - g e n e  
h y p o t h e s i s  i s  a p p l i c a b l e  o n ly  to  h o s t - p a r a s i t e  s y s t e m s  i n  w h i c h  r e s i s t a n c e  
i n  t h e  h o s t  i s  c o n d i t i o n e d  b y  m a j o r  g e n e s .
S i n c e  t h i s  d i s c o v e r y ,  s i m i l a r  g e n e - f o r - g e n e  s y s t e m s  h a v e  b e e n  
s h o w n  t o  o p e r a t e  in  s e v e r a l  h o s t  p a r a s i t e  s y s t e m s .  F l o r  (1971) l i s t s  a  
n u m b e r  of t h e m .
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M o s e m a n  (1957) s h o w e d  t h a t  a  g e n e - f o r  - g e n e  s y s t e m  o p e r a t e s  
i n  th e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  b a r l e y  ( H o r d e u m  v u l g a r e )  a n d  E r y s i p h e  
g r a m i n i s  f. s p .  h o r d e i  g e n e t i c  s y s t e m s .  H e  s t u d i e d  t h e  i n t e r a c t i o n  of  
t h e  g e n e s  c o n d i t i o n i n g  r e s i s t a n c e  t o  E ,  g r a m i n i s  f. sp ,  h o r d e i  in  b a r l e y  
c u l t i v a r s  K w a n  a n d  G o l d f o i l  a n d  t h e  g e n e s  c o n d i t i o n l f t j p a t h o g e n ic i t y  on  
t h e s e  c u l t i v a r s  i n  i s o l a t e  12A1 o f  r a c e  12, H e  a l s o  s t u d i e d  t h e  r e l a t i o n ­
s h i p  of  g e n e s  c o n d i t i o n i n g  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e  C R 3 .  1 o f  r a c e  3 a n d  
i s o l a t e  21, 1-3  of  r a c e  8 i n  t h e  s a m e  tw o  c u l t i v a r s .  F r o m  h i s  r e s u l t s ,  
h e  c o n c l u d e d  t h a t  c u l t i v a r s  K w a n  a n d  G o l d f o i l  e a c h  h a s  on e  g e n e  c o n ­
d i t i o n i n g  r e s i s t a n c e  to i s o l a t e s  G R 3 , 1 a n d  2 1 ,1 -3  a n d  t h e s e  g e n e s  a r e  
i n h e r i t e d  i n d e p e n d e n t l y .  T h e s e  g e n e s  w e r e  d e s i g n a t e d  M l ^  a n d  M l ^  
r e s p e c t i v e l y .  B y  s t u d y i n g  t h e  p r o g e n y  of  a  c r o s s  b e t w e e n  i s o l a t e s  12A1 
a n d  21. 1-3 h e  d e t e r m i n e d  t h e  i n h e r i t a n c e  f a c t o r s  f o r  p a t h o g e n i c i t y  on  
K w a n  a n d  G o l d f o i l  a n d  s h o w e d  t h a t  i s o l a t e  12A1 h a d  one  g e n e  f o r  p a t h o ­
g e n i c i t y  on e a c h  of  t h e  tw o  c u l t i v a r  s .  T h e s e  tw o  g e n e s  A ^  a n d  A ^  
r e s p e c t i v e l y  a p p e a r e d  a l s o  to  b e  i n h e r i t e d  i n d e p e n d e n t l y .  H e  t h u s  s h o w e d  
t h a t  tw o  i n d e p e n d e n t l y  i n h e r i t e d  g e n e s  M l ^  a n d  M l^  i n  K w a n  a n d  G o l d f o i l  
c o n d i t i o n e d  r e s i s t a n c e  a n d  tw o  c o r r e s p o n d i n g  i n d e p e n d e n t l y  i n h e r i t e d  
g e n e s  A ^  a n d  A ^  c o n d i t i o n e d  p a t h o g e n i c i t y  i n  t h e  f u n g a l  i s o l a t e  12A1,
(one  f o r  e a c h  c u l t i v a r ) ,
M o s e m a n  (19 66) s t a t e d  t h a t  a  h i g h  i n f e c t i o n  ty p e  ( 3 - 4 )  r e s u l t e d  
w h e n  th e  p a t h o g e n  g e n e  c o r r e s p o n d i n g  to  th e  r e s i s t a n c e  h o s t  g e n e  w a s  
v i r u l e n t ,  a n d  w h e n  th e  h o s t  g e n e  w a s  f o r  n o n - r e s i s t a n c e  o r  s u s c e p t i b i l i t y .  
A lo w  i n f e c t i o n  ty p e  ( 0 - 2 ) ,  h e  s a i d ,  r e s u l t e d  on ly  w h e n  t h e  p a t h o g e n  g e n e  
c o r r e s p o n d i n g  to  th e  h o s t  r e s i s t a n c e  g e n e  w a s  a v i r u l e n t .  T h e s e  i n t e r ­
a c t i o n s  c a n  i n  g e n e r a l  t e r m s  be  r e p r e s e n t e d  a s  s h o w n  i n  T a b l e  1.
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T A B L E  1
I n f e c t i o n  t y p e s  r e s u l t i n g  f r o m  t h e  i n t e r a c t i o n s  of i n c o m p l e t e l y  d o m i n a n t  
h o s t  g e n e s  a n d  t h e  c o r r e s p o n d i n g  p a t h o g e n  g e n e s .
H O S T P A T H O G E N G E N E S
G E N E S A V
M l / M l 0 4
M l / m l 2 4
m l /  m l 4 4
W h e r e :
M l / M l
M l / m l
m l / m l
A
V
h o m o z y g o u s  d o m i n a n t  g e n e s  c o n d i t i o n i n g  
r e s i s t a n c e
h e t e r o z y g o u s  i n c o m p l e t e l y  d o m i n a n t  g e n e s  
c o n d i t i o n i n g  m o d e r a t e  r e s i s t a n c e
h o m o z y g o u s  r e c e s s i v e  g e n e s  c o n d i t i o n i n g  
s u s c e p t i b i l i t y
c o r r e s p o n d i n g  a  v i r u l e n c e  g e n e  
c o r r e s p o n d i n g  v i r u l e n c e  g e n e
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T h e  u s e  of m a j o r  g e n e  r e s i s t a n c e  f o r  d i s e a s e  c o n t r o l
P l a n t  b r e e d e r s  h a v e  c o m m o n l y  i n c o r p o r a t e d  m a j o r  g e n e s  s i n g l y  
i n t o  c o m m e r c i a l l y  a c c e p t a b l e  c u l t i v a  r s  u s i n g  t h e  b a c k c r o s s  t e c h n i q u e  
w h i c h  i s  a  r e l a t i v e l y  s i m p l e  b r e e d i n g  t e c h n i q u e .  T h e  p r e s e n c e  of  s i n g l e  
r e s i s t a n c e  g e n e s  h a s  i m p o s e d  s t r o n g  s e l e c t i o n  p r e s s u r e  on  t h e  p a r a s i t e  
p o p u l a t i o n  l e a d i n g  e v e n t u a l l y ,  s o m e t i m e s  f a i r l y  r a p i d l y  to  t h e  d e v e l o p ­
m e n t  of  r a c e s  v i r u l e n t  on  p l a n t s  c o n t a i n i n g  t h e  r e s i s t a n c e  g e n e .  P l a n t  
b r e e d e r s  h a v e  r e s p o n d e d  to  t h i s  f r e q u e n t  b r e a k d o w n  b y  i n c o r p o r a t i n g  
d i f f e r e n t  r a c e  s p e c i f i c  r e s i s t a n c e  g e n e s  i n t o  n e w  c u l t i v a  r s  w h i c h  a r e  
t h e n  w i d e l y  g r o w n .
In  t h e  c a s e  of  b r e a d  w h e a t  a n d  b l a c k  s t e m  r u s t ,  g e n e s  f o r  
r e s i s t a n c e  w e r e  e x t r a c t e d  f r o m  T r i t i c u m  d u r u m  ( d u r u m  w h e a t )  a n d  
T r i t i c u m  d i c o c c u m  ( e m m e r  w h e a t )  a n d  i n c o r p o r a t e d  i n t o  b r e a d  w h e a t  
t y p e s .  D u r u m  a n d  e m m e r  w h e a t  r e s i s t a n c e s  e f f e c t i v e l y  c o n t r o l l e d  t h e  
s t e m  r u s t  t h r o u g h  th e  1 9 4 0 ' s  ( A u s e m u s ,  1943),  b u t  r a c e  15B o f  P u c c i n i a  
g r a m i n i s  f. sp .  t r i t i c i  a p p e a r e d  in  1953 a n d  f o r c e d  t h e i r  r e t i r e m e n t ,  
( S t a k m a n  a n d  R o d e n h i s e r ,  1958).  ' S e l k i r k '  t h e n  b e c a m e  t h e  l e a d i n g  
s p r i n g  w h e a t .  S o u r c e s  o f  r e s i s t a n c e  f r o m  K e n y a  w h e a t s  a n d  ' K h a p l i '  
e m m e r  h a v e  a l s o  b e e n  u s e d  t o  c o n t r o l  w h e a t  s t e m  r u s t  ( F r e y  a n d  
B r o w n i n g ,  1971).
S o u r c e s  of d i s e a s e  r e s i s t a n c e  g e n e s
T h e  b a s i c  r e q u i r e m e n t s  f o r  b r e e d i n g  d i s e a s e - r e s i s t a n t  p l a n t s  
a r e  s o u r c e s  of  r e s i s t a n c e  a n d  th e  m e t h o d o l o g y  f o r  c o m b i n i n g  t h i s  
r e s i s t a n c e  w i t h  c o m m e r c i a l l y  a c c e p t a b l e  p l a n t  t y p e s .  I n  o r d e r  t o  c o n ­
t i n u e  r e s i s t a n c e  b r e e d i n g ,  t h e r e  m u s t  b e  a c o n t i n u a l  s e a r c h  f o r  g e r m
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p l a s m  w i t h  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  t r a i t s  t h a t  m e e t  t h e  c h a n g i n g  n e e d s  of 
p l a n t  b r e e d e r s .
B o l l e y  (1901), O r t o n  (1909),  V a v i l o v  (1949-1950 ,  1957),  Z h i l k o v s k y  
(19 59,  19 61, 19 64) a n d  o t h e r s  h a v e  s h o w n  t h a t  a  w e a l t h  of  n a t u r a l  r e s i s t a n c e  
g e n e s  o c c u r  a m o n g  s e v e r a l  c u l t i v a t e d  c r o p s  a n d  t h e i r  w i l d  p r o g e n i t o r s ,  
p a r t i c u l a r l y  i n  t h e i r  c e n t r e s  of  o r i g i n .  I n  t h e s e  c e n t r e s  b o th  h o s t  a n d  
p a r a s i t e  h a v e  l o n g  b e e n  a s s o c i a t e d  a s  r e c i p r o c a l  s e l e c t i v e  f a c t o r s  i n  
e v o l u t i o n  a n d  w h e n e v e r  s e r i o u s  d i s e a s e s  o c c u r r e d  i n  n a t u r e  t h e  h i g h e s t  
d e g r e e  of  r e s i s t a n c e  h a s  b e e n  f o u n d  a m o n g  t h e  s u r v i v i n g  w i l d  s p e c i e s  
a n d  c u l t i v a  r s  a s  a  r e s u l t  of  n a t u r a l  s e l e c t i o n .  In  a d d i t i o n  to  t h e s e  
s o u r c e s ,  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  g e n e s  c a n  a l s o  b e  o b t a i n e d  f r o m  m u t a g e n  
t r e a t e d  p o p u l a t i o n s  b y  m e a n s  of  s e l e c t i o n .  S e l e c t i o n  i s  t h e  p r i m a r y  
m e a n s  o f  i s o l a t i n g  s o u r c e s  of  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  g e n e s  f r o m  c u l t i v a t e d  
c r o p s ,  r e l a t e d  s p e c i e s  o r  m u t a g e n  t r e a t e d  p o p u l a t i o n s .  T h e  r e s i s t a n t  
s u r v i v o r s  of  n a t u r a l l y  o r  a r t i f i c i a l l y  i n d u c e d  e p i p h y t o t i c s  a r e  s e l e c t e d  
a n d  u s e d  d i r e c t l y  f o r  d i s e a s e  c o n t r o l  o r  f o r  f u r t h e r  b r e e d i n g  ( H a y e s  
e t  a l . , 1955;  C h e r e w i c k ,  1946; K i r a l l y  e t  a l . , 1970).
T h e  p r a c t i c a l  p r o b l e m  now  f a c e d  b y  p l a n t  b r e e d e r s  i s  h o w  b e s t  
to  u s e  t h e  r e s i s t a n c e  g e n e s  t o  o b t a i n  m a x i m u m  b e n e f i t ,  s i n c e  a s  w a s  
s t a t e d  e a r l i e r ,  i n t r o d u c i n g  t h e m  s i n g l y  i n t o  c u l t i v a r s  a n d  s o w i n g  u n i f o r m  
c u l t i v a r s  i n  a  g i v e n  a r e a  h a s  g e n e r a l l y  g i v e n  o n ly  s h o r t  t e r m  p r o t e c t i o n  
( H a r t l y ,  1939; S t e v e n s ,  1942,  1948; S t a k m a n  a n d  R o d e n h i s e r ,  1958).
H a r t l y  (1939) a d v o c a t e d  p l a n t i n g  m i x t u r e s  of  c l o n e s  r a t h e r  t h a n  s i n g l e  
c l o n e s .  T h e  r e s u l t i n g  h e t e r o g e n e o u s  p o p u l a t i o n  b e i n g  e x p e c t e d  to  c o n t r o l  
p a t h o g e n  s p r e a d  a n d  d e v e l o p m e n t  i n  t h e  p o p u l a t i o n ,  b y  a v o i d i n g  t h e  g e n e t i c
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u n i f o r m i t y  t h a t  l e a d s  to  p e s t  e p i d e m i c s  ( U l l s t r u p ,  1972;  N a t i o n a l  A c a d e m y  
o f  S c i e n c e s ,  1972).  T h e  y i e l d  of  t h e  m i x t u r e s  i n  t h e  p r e s e n c e  of  i n f e c t i o n  
w o u l d  t h u s  b e  e x p e c t e d  to  b e  h i g h e r  t h a n  t h a t  o f  e i t h e r  o f  t h e  c o m p o n e n t  
l i n e s  i n  p u r e  s t a n d s .  M i x t u r e s  of r e m o t e l y  r e l a t e d  p l a n t s ;  i n t e r s p e c i f i c  
a n d  i n t r a s p e c i f i c  m i x t u r e s  of  p l a n t s  a r e  s o m e  of t h e  t a c t i c s  s u g g e s t e d .
I t  i s  i n t e n d e d  h e r e  t o  d i s c u s s  t h e s e  t a c t i c s  i n  b r o a d  t e r m s  l i m i t i n g  t h e  
d i s c u s s i o n  to  a  f e w  e x a m p l e s  t h a t  a r e  t h o u g h t  to  b e  of  r e l e v a n c e  i n  t h e  
c o n t e x t  of t h i s  t h e s i s .
M i x t u r e s  of  r e m o t e l y  r e l a t e d  p u r e  s t a n d s
W h e a t - o a t  m i x t u r e s  h a v e  b e e n  r e p o r t e d  to  r e d u c e  r u s t  p e n e t r a t i o n  
t h r o u g h  t h e  p lo t  ( S u n e s o n ,  I9 60) a n d  to  y i e l d  m o r e  t h a n  e i t h e r  c o m p o n e n t  
i n  a  p u r e  s t a n d  u n d e r  r u s t  a t t a c k  ( A t k i n s o n ,  1900).
In  the  s t e m  r u s t  e p i p h y t o t i c s  of 1935, m i x t u r e s  of  r e s i s t a n t  o a t s  
a n d  s u s c e p t i b l e  b a r l e y  y i e l d e d  m o r e  t h a n  t h e  m e a n  o f  t h e  p u r e  s t a n d s  
( K l a g e s ,  1936). O a t - b a r l e y  m i x t u r e s  h a v e  a l s o  b e e n  s u g g e s t e d  ( V a c k e ,  19 67) 
f o r  t h e  c o n t r o l  of o a t  s t e r i l e - d w a r f  v i r u s  d i s e a s e .
I n t e r s p e c i f i c  m i x t u r e s
T h e  c o t t o n  c r o p  of a  p a r t  of  C e n t r a l  I n d i a  ( M a l w a  P l a t e a u )  i s  a 
c o m p l e x  m i x t u r e  of tw o  c o t t o n  s p e c i e s .  T h e  m i x t u r e  c a l l e d  M a l w a ,  i s  
c o m p o s e d  of  s e v e r a l  s t r a i n s  of the  i n d i g e n e o u s  d ip l o id ,  ' D e s i '  (G o s s y p i u m  
a r b o r e u m )  p l u s  a v a r i a b l e  p r o p o r t i o n  of the  i n t r o d u c e d  A m e r i c a n  t e t r a -  
p l o i d  'U p l a n d '  (G.  b i r s u t u m ). T h e  U p l a n d  i n  p u r e  s t a n d  p e r f o r m s  v e r y  
p o o r l y  a n d  s u f f e r s  m u c h  f r o m  d i s e a s e ,  e s p e c i a l l y  r e d  l e a f  a n d  l e a f  r o l l ,  
b u t  i n  the  m i x t u r e  g r o w s  b e t t e r  b e c a u s e  i t  i s  l e s s  a t t a c k e d  by th e  d i s e a s e .
U p l a n d  i s  r e s i s t a n t  t o  c o t t o n  w i l t  t o  w h i c h  D e s i  i s  s u s c e p t i b l e  a n d  a p p e a r s  
to  c h e c k  th e  s p r e a d  of  t h i s  d i s e a s e  in  th e  D e s i  c o m p o n e n t .  T h e  i n t e g r i t y  
of  th e  c o m p o n e n t  s p e c i e s  i s  p r e s e r v e d  b e c a u s e  i n t r o g r e s s i o n  h a s  n o t  b e e n  
s h o w n  to  o c c u r  ( S i m m o n d s ,  1962).  T h e  y i e l d s  a n d  q u a l i t y  a r e  h i g h e r  t h a n  
t h e  m e a n s  of th e  c o m p o n e n t s  { A i y e r ,  1949).
P f a h l e r  w o r k e d  w i t h  m i x t u r e s  of  c u l t i v a t e d  o a t  s p e c i e s  f o r  g r a i n  
(19 64) a n d  g r a i n  a n d  f o r a g e  y i e l d  (1965).  H e  f o u n d  t h a t  th e  f i t n e s s  o f  t h e  
c o m p o s i t e s  e x c e e d e d  t h a t  of  t h e  c o m p o n e n t s  f o r  b o t h  g r a i n  a n d  f o r a g e  
y i e l d .
I n t r a s p e c i f i c  M i x t u r e s  o r  M i x e d  v a r i e t i e s
B r o w n i n g  (1957) r e p o r t e d  t h a t  m i x t u r e s  of  tw o  o a t  c u l t i v a r  s .  
C l i n t l a n d  a n d  M o  0 - 2 0  5, y i e l d e d  13% m o r e  t h a n  t h e  m e a n  of  t h e  p u r e  
s t a n d s  w h e n  u n d e r  r u s t  a t t a c k .  T h i s  b l e n d  a l s o  p r o d u c e d  a 5. 5% a d v a n t a g e  
w h e n  no  r u s t  w a s  p r e s e n t ,  i n d i c a t i n g  t h a t  o t h e r  f a c t o r s  b e s i d e s  d i s e a s e  
c o n t r o l  l e a d  to  i n c r e a s e d  y i e l d  i n  s u c h  m i x t u r e s .
A l t h o u g h  m i x t u r e s  of  c u l t i v a r s  of  s e v e r a l  c r o p s  p r o d u c e  h i g h e r  
y i e l d s  t h a n  th e  c o m p o n e n t s  o f  th e  m i x t u r e s  i n  p u r e  s t a n d s ,  t h e r e  a r e  a 
f e w  d r a w b a c k s  to  t h e i r  u s e .  T h e  c o m p o n e n t s  of  a  m i x t u r e  m a y  g e r m i n a t e  
a t  d i f f e r e n t  t i m e s  a n d  s u b s e q u e n t l y  m a y  h a v e  d i f f e r e n t  r a t e s  of  g r o w t h  
l e a d i n g  to  d i f f e r e n t  t i m e s  of r i p e n i n g  of t h e  g r a i n s .  S e c o n d l y ,  m i x e d  
g r a i n s  i n  m o s t  c a s e s  c a n  o n ly  be  u s e d  f o r  a n i m a l  f e e d  a s  m o s t  i n d u s t r i a l  
p r o c e s s e s  d e m a n d  a  u n i f o r m  c r o p  s a m p l e .  F o r  e x a m p l e ,  the  A u s t r a l i a n  
b a r l e y  m a r k e t i n g  b o a r d  d e m a n d s  a  u n i f o r m  c r o p  s o  t h a t  m a l t s t e r s  w i l l  
h a v e  l e s s  t r o u b l e  i n  a d j u s t i n g  t h e i r  m e t h o d s  to  t h e i r  r a w  m a t e r i a l s
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( D a y ,  1 9 7 3 ). T o  o v e r c o m e  t h e  p r o b l e m  of  l a c k  of  u n i f o r m i t y  B o r l a u g  
( 1 9 5 9 , 1 9 6 5 ) h a s  s u g g e s t e d  t h e  u s e  of  m u l t i l i n e s .
M u l t i l i n e s  a r e  p r e c i s e l y  d e t e r m i n e d  m i x t u r e  of  b a c k c r o s s  d e r i v e d  
l i n e s .  E a c h  l i n e  c o n t a i n s  a  d i f f e r e n t  r e s i s t a n c e  g e n e ,  b u t  i s  a s  f a r  a s  
p o s s i b l e  i s o g e n i c  i n  a l l  o t h e r  r e s p e c t s .  B o r l a u g  (1959 ,1965)  s u g g e s t s  
t h a t  r a c e  s u r v e y s  s h o u l d  b e  c a r r i e d  ou t  s o  t h a t  t h e  c o m p o n e n t s  of  t h e  
m i x t u r e  c a n  be  v a r i e d  d e p e n d i n g  on  t h e  p r e v a l e n t  r a c e s .  T h e  p r o p o r t i o n  
of  s u s c e p t i b l e  c o m p o n e n t s  i n  t h e  m i x t u r e  c a n  t h e n  b e  k e p t  lo w .  A h i g h  
p r o p o r t i o n  of r e s i s t a n t  p l a n t s  i n  t h e  m i x t u r e  w o u l d  b e  e x p e c t e d  to  d e l a y  
t h e  d e v e l o p m e n t  of  t h e  p a r a s i t e  on s u s c e p t i b l e  c o m p o n e n t s  e n a b l i n g  t h e m  
to  m a t u r e  w i t h  l i g h t  d a m a g e .
T h e  f i r s t  w h e a t  m u l t i l i n e  c u l t i v a r  i n  c o m m e r c i a l  p r o d u c t i o n  w a s  
M i r a m a r  63, w h i c h  w a s  r e l e a s e d  f o r  u s e  i n  th e  h ig h ,  c o o l  s a v a n n a h s  of  
t h e  A n d e s  w h e r e  s t r i p e  r u s t  w a s  s e r i o u s  ( R o c k e f e l l e r  F o u n d a t i o n  P r o g r a m m e ,  
1 9 6 3 ). T o  d e v e l o p  M i r a m a r  63, t h e  B r a z i l i a n  w h e a t  f r o c o r  w a s  c r o s s e d  
w i t h  s o m e  600 v a r i e t i e s  a n d  l i n e s .  O v e r  1, 200 l i n e s ,  s i m i l a r  p h e n o -  
t y p i c a l l y  to  f r o c o r ,  b u t  w i t h  r e s i s t a n c e  g e n e s  f r o m  th e  600 n o n - r e  c u r  r e n t  
p a r e n t s  w e r e  p r o d u c e d .  M i r a m a r  63 i s  a  m e c h a n i c a l  m i x t u r e  of e q u a l  
p a r t s  of t e n  of  t h e  b e s t  l i n e s  g i v i n g  r e s i s t a n c e  to s t r i p e  a n d  s t e m  r u s t .
I t  w a s  w i d e l y  a c c e p t e d  a n d  i t s  y i e l d  m o r e  t h a n  d o u b l e d  t h o s e  o f  o l d e r  
v a r i e t i e s  in  s o m e  a r e a s  ( R o c k e f e l l e r  F o u n d a t i o n  P r o g r a m m e ,  19 64).
W i t h i n  tw o  y e a r s  of i t s  r e l e a s e ,  s t e m  r u s t  w a s  p a r a s i t i z i n g  tw o  c o m p o n e n t  
l i n e s ,  b u t  t o t a l  l o s s e s  w e r e  a l w a y s  l e s s  t h a n  e x p e c t e d .  T h e  tw o  s t e m  
r u s t  s u s c e p t i b l e  l i n e s  a n d  tw o  o t h e r s  w e r e  d r o p p e d  f r o m  t h e  c o m p o s i t e  
v a r i e t y  a n d  f o u r  n e w  o n e s  f r o m  th e  r e s e r v e  of  o v e r  600 l i n e s  w e r e  a d d e d
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t o  f o r m  a n e w  m u l t i l i n e  c u l t i v a r ,  M i r a m a r  65. T h i s  t h u s  i l l u s t r a t e s  
t h e  p l a s t i c i t y  t h a t  c a n  be  i n h e r e n t  i n  m u l t i l i n e  c u l t i v a r  s .
P y r a m i d i n g  r a c e  s p e c i f i c  r e s i s t a n c e  g e n e s
It  h a s  a l s o  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  i f  s e v e r a l  m a j o r  g e n e s  a r e  
i n c o r p o r a t e d  i n t o  a  s i n g l e  g e n e t i c  b a c k g r o u n d ,  t h e n  p o p u l a t i o n  s h i f t s  of  
t h e  p a r a s i t e  w i l l  be  c u r b e d .  T h e  a r g u m e n t  b e i n g  t h a t  i f  t h e  m u t a t i o n  
r a t e s  of  e a c h  a  v i r u l e n c e  g e n e  to  v i r u l e n c e  i n  t h e  p a r a s i t e  i s  lo w ,  s a y ,  
o n e  i n  a  m i l l i o n  (1 x  10 t h e n  th e  p r o b a b i l i t y  of  m u t a t i o n  to  v i r u l e n c e  in  
t h e  tw o  o r  m o r e  a v i r u l e n c e  g e n e s  t h a t  w o u l d  b e  r e q u i r e d  t o  e n a b l e  t h e  
p a r a s i t e  to  a t t a c k  a  c u l t i v a r  w i t h  t h e  tw o  o r  m o r e  c o m p l e m e n t a r y  r e s i s t a n c e  
g e n e s  w o u l d  b e  o b t a i n e d  b y  m u l t i p l y i n g  t h e  m u t a t i o n  r a t e s  of t h e  i n d i v i d u a l  
a v i r u l e n c e  g e n e s ,  (1 x  10 ^) .  So t h e  m o r e  r e s i s t a n c e  g e n e s  i n  a c u l t i v a r ,  
t h e  l o n g e r  i t  w i l l  t a k e  f o r  th e  a p p r o p r i a t e  m u t a t i o n s  i n  the  p a r a s i t e  to 
o c c u r .  T h u s  th e  c u l t i v a r  i s  l i k e l y  to  r e m a i n  r e s i s t a n t  t h a t  m u c h  l o n g e r .
T h i s  m e t h o d  i s  s t r o n g l y  a d v o c a t e d  by  N e l s o n  (1973). P y r a m i d i n g  of  
r e s i s t a n c e  g e n e s  h a s  b e e n  f o u n d  to  be  e f f e c t i v e  i n  Z e a  m a y s  f o r  th e  c o n ­
t r o l  o f  T r i c h o m e t a s p h a e r a  t u r c i c a  ( N e l s o n  e t  a l . , 1970).
C h a n g e s  i n  th e  p a r a s i t e  p o p u l a t i o n  i n  r e s p o n s e  to  the  u s e  of  m u l t i l i n e s  
o r  m i x e d  v a r i e t i e s
W h i l s t  t h e r e  i s  a  l o t  of e v i d e n c e  to  s h o w  h o w  p a r a s i t e  p o p u l a t i o n s  
c h a n g e  i n  r e s p o n s e  t o  r e s i s t a n c e  g e n e s  u s e d  s i n g l y  i n  m o n o c u l t u r e ,  m u l t i -  
l i n e s  h a v e  b e e n  u s e d  f o r  to o  l i m i t e d  a  p e r i o d  to  s h o w  h o w  p a r a s i t e  
p o p u l a t i o n s  w i l l  r e s p o n d  t o  t h e i r  c o n t i n u e d  u s e .
S i m m o n d s  (1962) h a s  w a r n e d  t h a t  l o n g  t e r m  u s a g e  of  m u l t i l i n e  
c u l t i v a r s  on  a c o n t i n e n t a l  s c a l e  c o u l d  r e s u l t  i n  h i g h l y  h e t e r o g e n e o u s
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p a r a s i t e  p o p u l a t i o n s  c o n t a i n i n g  r a c e s  w h i c h  a r e  v i r u l e n t  on  a l l  c o m p o n e n t s  
of  t h e  m u l t i l i n e .
H o o k e r  (1972) p o i n t s  o u t  t h a t  t h e r e  s e e m s  t o  be no  r e a s o n  w h y  
r a c e s  v i r u l e n t  t o  s p e c i f i c  r e s i s t a n c e  s h o u l d  n o t  d e v e l o p  on  m u l t i l i n e s  a s  
w e l l  a s  on p u r e  s t a n d s .  W h a t  h a s  b e e n  a c c o m p l i s h e d  i n  d e c a d e s , h e  s a y s ,  
w h e n  t h e  f u n g u s  i s  c o n f r o n t e d  w i t h  one  g e n e  a t  a  t i m e ,  m a y  b e  a c c o m p l i s h e d  
i n  a  few  y e a r s  w h e n  t h e  f u n g u s  i s  c o n f r o n t e d  w i t h  a l l  t h e  g e n e s  p r e s e n t  
s i n g l y  o r  i n  g r o u p s  i n  d i f f e r e n t  v a r i e t i e s  of i s o g e n i c  l i n e s .
I t  i s  c l e a r l y  n o t  k n o w n  w h e t h e r  m u l t i l i n e s  o r  m i x e d  v a r i e t i e s  
w i t h  c o m b i n a t i o n s  of  r e s i s t a n c e  g e n e s  w i l l  h a v e  l a s t i n g  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  
o r  no t .  A c l u e  m a y  be  o b t a i n e d  f r o m  s t u d i e s  on  h o w  r e s i s t a n c e  i s  d e p l o y e d  
in  w i l d  p l a n t s  a n d  h o w  t h e i r  p a r a s i t e s  h a v e  e v o l v e d  i n  r e s p o n s e  to  t h i s .
I n  w i l d  p l a n t s  e v o l u t i o n  a n d  n a t u r a l  s e l e c t i o n  h a v e  a l m o s t  c e r t a i n l y  l e d  
t o  th e  d e v e l o p m e n t  of s y s t e m s  w h e r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  th e  h o s t  a n d  
v i r u l e n c e  f a c t o r s  i n  th e  p a r a s i t e  a r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e i r  r e s p e c t i v e  
p o p u l a t i o n s  to  p r o v i d e  t h e  m a x i m u m  a n d  m o s t  l a s t i n g  p r o t e c t i o n  p o s s i b l e .
T h u s  s t u d i e s  of  w i l d  p l a n t  p a t h o s y s t e m s  w o u l d  i n d i c a t e  i f  r a c e  
s p e c i f i c  r e s i s t a n c e  i s  a n  i m p o r t a n t  c o m p o n e n t  of th e  h o s t  p l a n t  a n d  i f  so ,  
h o w  t h e  g e n e s  a r e  d e p l o y e d  w i t h i n  th e  p o p u l a t i o n .  I f  t h e y  a r e  d e p l o y e d  to  
p r o v i d e  m u l t i l i n e  o r  m i x e d  v a r i e t y  s y s t e m s ,  t h e n  s t u d i e s  of v i r u l e n c e  i n  
t h e  p a r a s i t e  p o p u l a t i o n  w o u l d  i n d i c a t e  th e  l i k e l y  l o n g  t e r m  r e s p o n s e s  o r  
e v o l u t i o n a r y  c h a n g e s  t h a t  m u l t i l i n e s  o r  m i x e d  v a r i e t i e s  a r e  l i k e l y  to  
b r i n g  a b o u t .  I t  s h o u l d  a l s o  p r o v i d e  i n d i c a t i o n s  of  h o w  th e  v i r u l e n c e  of 
p a r a s i t e s  on  c r o p  p l a n t s  m a y  e v o l v e  w i t h  the  c o n t i n u e d  u s e  of m u l t i l i n e s
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o r  m i x e d  v a r i e t i e s .  K n o w i n g  h o w  p a r a s i t e  p o p u l a t i o n s  a r e  l i k e l y  to  
e v o l v e  m a y  s u g g e s t  w a y s  i n  w h i c h  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  m a y  be u t i l i z e d  i n  
c r o p  p l a n t s  to  m i n i m i z e  e v o l u t i o n a r y  t e n d e n c i e s  in  t h e  p a r a s i t e .  T h e  
s t u d y  r e p o r t e d  i n  t h i s  t h e s i s  w a s  u n d e r t a k e n  to  i n v e s t i g a t e  one  s u c h  
r e l a t i o n s h i p .
T h e  S e n e c i o  v u l g a r i s  L  - E r y s i p h e  f i s c h e r i  B l u m e r  p l a n t  p a t h o -  
s y s t e m  w a s  c h o s e n  f o r  s e v e r a l  r e a s o n s :  T h e  h o s t  p l a n t  S. v u l g a r i s  i s  a
v e r y  c o m m o n  a n n u a l  w e e d  i n  t h e  U n i t e d  K i n g d o m  a n d  i s  f r e q u e n t l y  i n f e c t e d  
b y  i t s  p o w d e r y  m i l d e w  E .  f i s c h e r i .  A l t h o u g h  s u p p o r t i n g  h e a v y  i n f e c t i o n s  
of  the  p a r a s i t e ,  t h e  h o s t  i s  s t i l l  a n  e x t r e m e l y  c o m m o n  p l a n t .
A l t h o u g h  g r o u n d s e l  (S. v u l g a r i s ) i s  i n b r e e d i n g  p r o d u c i n g  n u m e r o u s  
' s e e d s '  ( a c h e n e s  - s i n g l e  s e e d e d  f r u i t s ) ,  c r o s s  p o l l i n a t i o n  a l s o  o c c u r s  
c o n t r i b u t i n g  to  t h e  w i d e  r a n g e  of  m o r p h o l o g i c a l  a n d  p h y s i o l o g i c a l  v a r i a t i o n  
w h i c h  o c c u r s  w i t h i n  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s .
I t  h a s  a r e l a t i v e l y  s h o r t  l i f e  c y c l e  of a b o u t  12 -14 w e e k s ,  w h i c h  
a l k w s  t h e  p r o d u c t i o n  of  s e v e r a l  g e n e r a t i o n s  of p l a n t s  p e r  y e a r .  T h u s  
p r o v i d i n g  i d e a l  m a t e r i a l  f o r  g e n e t i c  i n v e s t i g a t i o n s .
T h e  p a r a s i t e  E .  f i s c h e r i  i s  v e r y  c o m m o n ,  a n d  c a n  b e  m a d e  to  
i n f e c t  t h e  p l a n t s  a t  a l l  t i m e s  of th e  y e a r  i n  the  g ro w th  c a b i n e t .  I n f e c t i o n  
c a n  b e  o b t a i n e d  o v e r  a  w i d e  r a n g e  of e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s .
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C H A P T E R  2 : A N  I N V E S T I G A T I O N  O F  A P R O B A B L E  G E N E -
F O R - G E N E  S Y S T E M  IN  T H E  S. V U L G A R I S /
E.  F I S C H E R I  P A T H O S Y S T E M
G E N E R A L  M E T H O D S ;  T H E  H O S T  
C o l l e c t i o n  of  h o s t  p l a n t  m a t e r i a l s
S e e d s  f r o m  6 - 1 9  i n d i v i d u a l  p l a n t s  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  d i f f e r e n t  
l o c a t i o n s  p e r  s i t e  a n d  a  t o t a l  of 25 s i t e s  w e r e  s a m p l e d ,  F i g u r e  1.
P r o d u c t i o n  of p l a n t  m a t e r i a l s
A l l  p l a n t s  w e r e  r a i s e d  f r o m  s e e d s  s o w n  i n  11. 4 c m  p l a s t i c  p o t s  
i n  L e v i n g t o n  p o t t i n g  c o m p o s t .  P l a n t s  w e r e  t r a n s p l a n t e d  a b o u t  t w o  w e e k s  
a f t e r  g e r m i n a t i o n  i n t o  11. 4 c m  p o t s  c o n t a i n i n g  t h e  s a m e  c o m p o s t ;  one  
p l a n t  p e r  po t .  P l a n t s  w e r e  e i t h e r  g r o w n  in  g r o w t h  r o o m  m a i n t a i n e d  a t  a  
c o n s t a n t  t e m p e r a t u r e  of  a b o u t  19°C w i t h  a  16 h o u r  p h o t o p e r i o d  o r  i n  a  
g r e e n h o u s e ,  d e p e n d i n g  u p o n  th e  r e q u i r e m e n t s  of  t h e  e x p e r i m e n t .  T h e r e  
w a s  no  t e m p e r a t u r e  c o n t r o l  i n  th e  g r e e n h o u s e  a n d  th e  t e m p e r a t u r e  u s u a l l y  
r a n g e d  f r o m  15 - 2 8 ° C .  A d d i t i o n a l  l i g h t  w a s  n o t  s u p p l i e d ;  t h e  p l a n t s  w e r e  
a l l o w e d  to g r o w  u n d e r  n a t u r a l  d a y  a n d  n i g h t  r e g i m e s .  P l a n t s  i n  the  
g r o w t h  r o o m  w e r e  p l a c e d  i n  58.  4 x  27 .  9 c m  t r a y s ;  8 p l a n t s  p e r  t r a y  a n d  
w e r e  a l l o w e d  to  g r o w  w i t h o u t  p r o t e c t i o n  u n t i l  c a p i t u l a  a p p e a r e d .
P r o d u c t i o n  of i n b r e d  l i n e s
I n  o r d e r  to  d e t e r m i n e  t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  p r e s e n t  in  e a c h  
p l a n t  l i n e ,  i t  w a s  e s s e n t i a l  to  s t u d y  p o p u l a t i o n s  of  l i n e s  w h i c h  w e r e  a s  
g e n e t i c a l l y  u n i f o r m  a s  p o s s i b l e .  I n  a n  a t t e m p t  t o  a c h i e v e  t h i s ,  e a c h  
p l a n t  l i n e  w a s  i n b r e d  f o r  t h r e e  g e n e r a t i o n s  p r i o r  to  f u r t h e r  a n a l y s i s ,  
u s i n g  t h e  f o l l o w i n g  m e t h o d .
F IG U R E  1; L o c a t i o n s  of  s i t e s  f r o m  w h i c h  h o s t  p l a n t  c o l l e c t i o n s  
w e r e  m a d e .
K E Y
1 G l a s g o w 14 D u m f r i e s
2 C r a i l 15 A b e r d e e n
3 A y r 16 P i t l o c h r y
4 D u b l i n 17 K i n g u s s i e
5 F a r  S a w r e y 18 I n v e r n e s s
6 U l v e r  s t o n 19 L a i r g
7 C o n i s t o n 20 P o r t r e e
8 W e l l e s b o u r n e 21 M a l l a i g
9 P e r t h 22 F o r t  W i l l i a m
10 S t r a n r a e r 23 C r i a n l a r i c h
11 A b i n g t o n 24 O b a n
12 P e e b l e s 25 S t i r l i n g
13 H a w i c k
F I G .  1
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A t  t h e  a p p e a r a n c e  of  t h e  c a p i t u l a ,  e a c h  p l a n t  w a s  c o v e r e d  w i t h  
a n  11. 4 - 12. 7 c m  t r a n s p a r e n t  p l a s t i c  p r o p a g a t i n g  c o v e r  ( S t e w a r t  P l a s t i c ,  
P l a t e  1) to p r o t e c t  t h e  f l o r e t s  f r o m  c r o s s  p o l l i n a t i o n .  T h e  p o t s  w e r e  
w a t e r e d  f r o m  b e l o w  by  p o u r i n g  w a t e r  i n t o  t h e  t r a y s .  T h i s  a v o i d e d  a n y  
n e e d  f o r  u n c o v e r i n g  t h e  p l a n t s  a n d  e x p o s i n g  t h e m  to  c h a n c e  c r o s s  p o l l i n ­
a t i o n .  R i p e  s e e d s  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  one  p l a n t  of  e a c h  p l a n t  l i n e ,  o n ly  
i f  a l l  th e  p l a n t s  o f  t h a t  l i n e  w e r e  m o r p h o l o g i c a l l y  u n i f o r m ,  i.  e,  w e r e  
n o t  s e g r e g a t i n g  f o r  a n y  o b v i o u s  c h a r a c t e r i s t i c ,  a n d  w e r e  s t o r e d  in  t r a n s ­
p a r e n t  c e l l o p h a n e  p a c k e t s .  P r o g e n i e s  f r o m  e a c h  s e e d  l o t  w e r e  t h e n  
r a i s e d  a n d  s e l f e d  i n  th e  s a m e  w a y  f o r  tw o  f u r t h e r  g e n e r a t i o n s ,  s e e d s  o n ly  
b e i n g  c o l l e c t e d  a t  e a c h  s t a g e  f r o m  n o n - s e g r e g a t i n g  l i n e s .
P r o d u c t i o n  of m i l d e w  f r e e  p l a n t s
I n  o r d e r  t o  d e t e r m i n e  w h i c h  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  p r e s e n t  i n  
e a c h  i n b r e d  l i n e ,  i t  w a s  e s s e n t i a l  to  o b t a i n  m i l d e w  f r e e  p l a n t s  f o r  
i n o c u l a t i o n .  F o r  t h i s  r e a s o n ,  p l a n t s  of e a c h  of  t h e  i n b r e d  l i n e s  w e r e  
r a i s e d  a s  r e q u i r e d  i n  t h e  g r o w t h  r o o m .  T h r e e  p l a n t s  of  e a c h  p l a n t  l i n e  
w e r e  c o v e r e d  a t  g e r m i n a t i o n  w i t h  p r o p a g a t i n g  c o v e r s ,  t o  p r o t e c t  t h e m  
f r o m  a n y  c h a n c e  i n f e c t i o n .
T h e  P a r a s i t e  - i s o l a t i o n  of  i s o l a t e s  of  E r y s i p h e  f i s c h e r i
F u r t h e r  p l a n t s  of  e a c h  i n b r e d  p l a n t  l i n e  w e r e  g r o w n  i n  th e  g r e e n ­
h o u s e  a n d  a l l o w e d  to  b e c o m e  n a t u r a l l y  i n f e c t e d  w i t h  E .  f i s c h e r i . D u r i n g  
t h i s  p e r i o d ,  t h e  g r e e n h o u s e  v e n t i l a t o r s  w e r e  l e f t  o p e n  to  e n s u r e  m a x i m u m  
e x p o s u r e  of  t h e  p l a n t s  to  i n o c u l u m .  T h e  d a t e  w h e n  i n f e c t i o n  w a s  f i r s t  
o b s e r v e d  on e a c h  p l a n t  l i n e ,  a n d  t h e  i n f e c t i o n  t y p e s  ( s e e  p a g e  3 0 )  .
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P L A T E  1; T h e  h o s t  p l a n t  g r o w n  u n d e r  c l e a r  p l a s t i c  c o v e r s  to  k e e p  
t h e m  f r e e  f r o m  m i l d e w  a n d  to  p r o t e c t  t h e m  f r o m  c r o s s  
p o l l i n a  t ion .
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o c c u r r i n g  on  t h e  l e a v e s  a n d  s t e m s  of  e a c h  p l a n t  l i n e ,  w e r e  r e c o r d e d .
O b s e r v a t i o n s
I n f e c t i o n  a m o n g  t h e  s u s c e p t i b l e  v a r i e t i e s  of t h e  h o s t  e x p o s e d  to  
n a t u r a l  in fection  in the green h ou se, w as at d ifferent t i m e s ,  t h e  m o s t  
s u s c e p t i b l e  v a r ie t ie s  being the f ir s t  to becom e in fected . T h e  r e a c t i o n  of  
t h e  p l a n t s  to in fection  c a n  b e  grouped into three ty p e s;-
(1) v ery  su scep tib le  (about 100% m ildew  cover),
(2) m od era te ly  r e s is ta n t  (about 50% m ildew  c o v e r ) ,
(3) to ta lly  r e s is ta n t  (about 0% m ildew  cover).
In  v e r y  s u s c e p t i b l e  p l a n t  l i n e s ,  t h e  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  of  t h e  f u n g u s  
w a s  r a p i d  a n d  by  th e  t h i r d  w e e k ,  t h e  fu n g u s  h a d  c o m p l e t e l y  c o l o n i z e d  th e  
e n t i r e  s u r f a c e  of  t h e  p l a n t s .  N e i t h e r  n e c r o s i s  n o r  c h l o r o s i s  w a s  
o b s e r v e d .
T h e  m o d e r a t e l y  r e s i s t a n t  p l a n t  l i n e s  s h o w e d  e i t h e r  n e c r o t i c  o r  
c h l o r o t i c  r e a c t i o n  a t  t h e  p o i n t s  of i n f e c t i o n  on the  l e a f  s u r f a c e .  T h e s e  
r e a c t i o n s  w e r e  p r o b a b l y  a  d e f e n c e  m e c h a n i s m  w h e r e b y  th e  p l a n t s  w e r e  
a b l e  to  r e m o v e  t h e  p a t h o g e n  a t  t h e  p o i n t s  of  i n f e c t i o n .  T h i s  l e f t  d a r k  
b r o w n  o r  y e l l o w  p a t c h e s  on  t h e  l e a f  s u r f a c e  a t  t h e  p o i n t s  of  e a r l i e r  
i n f e c t i o n ,  w h i l e  th e  p a t h o g e n  m o v e d  on  to  c o l o n i z e  f r e s h  a r e a s .  T h e  s t e m s  
of  s o m e  of t h e s e  m o d e r a t e l y  r e s i s t a n t  p l a n t  l i n e s  w e r e  f o u n d  to b e  v e r y  
s u s c e p t i b l e  w i t h o u t  n e c r o s i s  o r  c h l o r o s i s .  T h u s  d i f f e r e n t  p a r t s  of the  
p l a n t s  e x h i b i t e d  a d i f f e r e n c e  in  th e  d e g r e e  of s u s c e p t i b i l i t y .  F u r t h e r m o r e ,  
t h e  s t e m s  of  p l a n t  l i n e s  9 a ,  9b, 9j w e r e  r e s i s t a n t  to i n f e c t i o n  w h i l e  t h e i r  
l e a v e s  w e r e  m o d e r a t e l y  r e s i s t a n t .  I n  a few  p l a n t s ,  th e  s t e m s  w e r e
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r e s i s t a n t  w h i l e  t h e  l e a v e s  w e r e  v e r y  s u s c e p t i b l e  ( A p p e n d ix ,  T a b l e  1).
P l a n t  l i n e s  7b, 8h a n d  lOj d id  n o t  s h o w  a n y  v i s i b l e  r e a c t i o n  to  
E r y s i p h e  f i s c h e r i  i n f e c t i o n .  T h e y  r e m a i n e d  r e s i s t a n t  to  t h e  p a t h o g e n  e v e n  
a f t e r  t h e y  h a d  b e e n  g r o w n  f o r  y e a r s .  T h e y  w ere , ,  h o w e v e r ,  o b s e r v e d  
t o  b e  h i g h l y  s u s c e p t i b l e  t o  P u c c i n i a  l a g e n o p h o r a .
T h e  u s e  of b e n z i m i d a z o l e  i n  d e t a c h e d  l e a f  c u l t u r e
E .  f i s c h e r i  i s  a n  o b l i g a t e  p a r a s i t e  a n d  c a n  o n l y  b e  m a i n t a i n e d  
in  c u l t u r e  on  l i v i n g  h o s t  t i s s u e s .
E a r l i e r  m e t h o d s  f o r  c u l t u r i n g  o b l i g a t e  p a r a s i t e s  h a d  u t i l i s e d  
d e t a c h e d  l e a v e s  a n d  h a d  s i m p l y  i n v o l v e d  f l o t a t i o n  of l e a f  s e g m e n t s  on  
w a t e r  i n  p e t r i  d i s h e s ,  b u t  t h e  e a r l y  d e a t h  of  s u c h  l e a v e s  h a d  p r e s e n t e d  
m a j o r  p r o b l e m s  ( Y a r w o o d ,  1946).
S i n c e  t h e  d i s c o v e r y  t h a t  d e t a c h e d  l e a v e s  of w h e a t  a n d  b a r l e y  
f l o a t e d  on  a s o l u t i o n  27  - 60 p p m  b e n z i m i d a z o l e  r e m a i n e d  g r e e n  a n d  
t u r g i d  l o n g e r  t h a n  d e t a c h e d  l e a v e s  f l o a t e d  on  w a t e r  ( P e r s o n  e t  a l . , 1957),  
t h e s e  s o l u t i o n s  h a v e  b e e n  s u c c e s s f u l l y  u s e d  by  s e v e r a l  i n v e s t i g a t o r s  
( C a l d w e l l ,  19 60; W o l f e ,  19 65; H e r m a Q s e n ,  19 66).
In  o r d e r  to  p r o v i d e  t h e  m o s t  s u i t a b l e  c o n d i t i o n s  f o r  g r o w t h  a n d  
d e v e l o p m e n t  of  E .  f i s c h e r i  on  d e t a c h e d  l e a v e s  of i t s  h o s t ,  i t  w a s  c o n ­
s i d e r e d  n e c e s s a r y  t h a t  th e  o p t i m u m  c o n c e n t r a t i o n  of b e n z i m i d a z o l e  be  
k n o w n .
A s e r i e s  of  s o l u t i o n s  c o n t a i n i n g  7. 8, 10. 0, 15. 6, 20 .  0, 30.  0,
40.  0, 62. 5, 125 a n d  250  p p m  b e n z i m i d a z o l e  w e r e  p r e p a r e d  a n d  15 m l .  of
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e a c h  d i l u t i o n  w a s  p o u r e d  i n t o  t h r e e  9 c m  g l a s s  p e t r i  d i s h e s ;  d i s t i l l e d  
w a t e r  w a s  u s e d  i n  c o n t r o l  d i s h e s .  A 9 c m  d i s c  of  f i l t e r  p a p e r  ( W h a t m a n  
N o .  1) w a s  p l a c e d  i n t o  on e  of  th e  t h r e e  d i s h e s  of  e a c h  d i l u t i o n ,  to  a c t  a s  
a  s u p p o r t  f o r  t h e  l e a f  s e g m e n t s .  M a t u r e  f u l l y  e x p a n d e d  l e a v e s  w e r e  
d e t a c h e d  f r o m  h e a l t h y  s u s c e p t i b l e  p l a n t s  a n d  e a c h  w a s  c u t  a c r o s s  i n t o  
s e g m e n t s  o f  a p p r o x i m a t e l y  1 - 2  c m  i n  l e n g t h .  T h i r t y  s e g m e n t s  w e r e  
p l a c e d  i n  e a c h  of  tw o  g r o u p s .  O n e  g r o u p  o f  l e a f  s e g m e n t s  w a s  i n o c u l a t e d  
b y  b l o w i n g  c o n i d i  a  f r o m  a n  i n f e c t e d  p l a n t  o n to  t h e m .  W i t h  th e  c o n i d i  a  
b e a r i n g  s u r f a c e  u p p e r m o s t ,  one  l e a f  s e g m e n t  w a s  p l a c e d  i n t o  e a c h  p e t r i  
d i s h .  T h e  u n - i n o c u l a t e d  l e a f  s e g m e n t s  f r o m  t h e  s e c o n d  g r o u p  w e r e  t h e n  
p l a c e d  s i n g l y  i n t o  e a c h  of  t h e  t h i r t y  d i s h e s ,  s o  t h a t  e a c h  d i s h  c o n t a i n e d  
t w o  l e a f  s e g m e n t s ,  one  i n o c u l a t e d  a n d  t h e  o t h e r  u n - i n o c u l a t e d .  T h e  
d i s h e s  w e r e  t h e n  i n c u b a t e d  f o r  s e v e n  d a y s  i n  t h e  l a b o r a t o r y  a t  a t e m p e r a t u r e  
o f  a b o u t  23 - 2 5^C .  A n  i d e n t i c a l  e x p e r i m e n t ,  s e t  up  a t  the  s a m e  t i m e  
w a s  i n c u b a t e d  f o r  s e v e n  d a y s  i n  t h e  g r o w t h  r o o m .
T o  c o m p a r e  t h e  l e v e l s  of i n f e c t i o n  p r o d u c e d  on  l e a v e s  f l o a t i n g  
on  e a c h  c o n c e n t r a t i o n  of  b e n z i m i d a z o l e ,  w i t h  t h o s e  o n  t h e  l e a v e s  of  
w h o l e  p l a n t s ,  f o u r  p l a n t s  f r o m  th e  s a m e  p l a n t  l i n e  a s  t h o s e  u s e d  f o r  t h e  
d e t a c h e d  l e a f  e x p e r i m e n t s  w e r e  i n o c u l a t e d  b y  b l o w i n g  c o n i d i  a  of th e  
p a r a s i t e  f r o m  a n  i n f e c t e d  p l a n t  o v e r  t h e m .  T w o  of t h e s e  p l a n t s  w e r e  
t h e n  i n c u b a t e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  f o r  s e v e n  d a y s  a n d  th e  o t h e r  tw o  w e r e  
i n c u b a t e d  i n  t h e  g r o w t h  r o o m  f o r  t h e  s a m e  l e n g t h  of t i m e .  T h i s  e x p e r i ­
m e n t  w a s  n e c e s s a r y  s i n c e  t h i s  i s  t h e  n a t u r a l  c o n d i t i o n  in  w h i c h  t h e  h o s t  
a n d  t h e  p a r a s i t e  c o - e x i s t .
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R e s u l t s
L e a v e s  f l o a t e d  on  d i s t i l l e d  w a t e r  o r  a  s o l u t i o n  c o n t a i n i n g  30 p p m  
b e n z i m i d a z o l e ,  g a v e  l e v e l s  of  i n f e c t i o n  c o m p a r a b l e  w i t h  t h o s e  on  t h e  
l e a v e s  of  w h o l e  p l a n t s ,  w h i l e  c o n c e n t r a t i o n s  b e t w e e n  7. 8 a n d  20 p p m  
s u p p o r t e d  h i g h e r  l e v e l s  o f  i n f e c t i o n .  C o n c e n t r a t i o n s  a b o v e  30 p p m  l e d  
t o  a g r a d u a l  r e d u c t i o n  of  i n f e c t i o n  a n d  a b o v e  125 p p m  n o  i n f e c t i o n  o c c u r r e d  
a t  a l l .  L e v e l s  o f  i n f e c t i o n  a t  a l l  c o n c e n t r a t i o n s  w h e r e  i n f e c t i o n  o c c u r r e d  
w e r e  s l i g h t l y  h i g h e r  i n  t h e  g r o w t h  r o o m  t h a n  o n  t h e  l a b o r a t o r y  b e n c h .
T h i s  w a s  p r o b a b l y  d u e  t o  t h e  h i g h e r  l i g h t  i n t e n s i t y  a n d  l o w e r  t e m p e r a t u r e  
m a i n t a i n e d  in  th e  g r o w t h  r o o m .  L e a v e s  f l o a t i n g  on  d i s t i l l e d  w a t e r  s h o w e d  
s i g n s  o f  c h l o r o s i s  a t  t h e  e n d  of th e  s e v e n  d a y  p e r i o d ,  b u t  l e a v e s  w e r e  
s t i l l  g r e e n  on  s o l u t i o n s  c o n t a i n i n g  b e t w e e n  7. 8 a n d  30 p p m  b e n z i m i d a z o l e .  
A b o v e  30 p p m ,  t h e  l e a v e s  d e v e l o p e d  i n c r e a s i n g  a m o u n t s  of  n e c r o t i c  
t i s s u e .  O ne  of  th e  f e a t u r e s  of l e a f  s e g m e n t s  f l o a t i n g  f r e e l y  on  t h e  s u r ­
f a c e  of t h e  s o l u t i o n s ,  w a s  t h e  o c c a s i o n a l  p r e s e n c e  of  d r o p l e t s  o f  s o l u t i o n s  
on  t h e i r  s u r f a c e .  W h e r e  t h e s e  d r o p l e t s  o c c u r r e d ,  m i l d e w  g r o w t h  w a s  
s u p p r e s s e d .  L e a v e s  s u p p o r t e d  on f i l t e r  p a p e r  w e r e  les,js a f f e c t e d  by  
w a t e r  s p l a s h  t h a n  t h o s e  f l o a t i n g  f r e e l y  on  t h e  s o l u t i o n ,  b e c a u s e  a s  t h e  
f i l t e r  p a p e r  a b s o r b e d  th e  s o l u t i o n ,  i t  p u c k e r e d  f o r m i n g  a s u p p o r t  f o r  t h e  
l e a f  s e g m e n t s .
S i n c e  a  s o l u t i o n  of  30 p p m  b e n z i m i d a z o l e  s u p p o r t e d  g r o w t h  of  
th e  p a r a s i t e  s i m i l a r  to  t h a t  on  w h o l e  p l a n t ,  a n d  s i n c e  t h e  l e a f  s e g m e n t s  
r e m a i n e d  g r e e n ,  t h i s  c o n c e n t r a t i o n  w a s  u s e d  i n  m o s t  f u r t h e r  e x p e r i m e n t s ,  
w i t h  t h e  l e a f  s e g m e n t s  b e i n g  s u p p o r t e d  on  f i l t e r  p a p e r .  In  s o m e  of th e  
l a t e r  w o r k ,  th e  l e a f  s e g m e n t s  w e r e  s u p p o r t e d  on 30 p p m  b e n z i m i d a z o l e
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s o l u t i o n  s o l i d i f i e d  w i t h  0. 5% a g a r .
I s o l a t i o n  of  s i n g l e  c o n i d i a l  i s o l a t e s
D e t a c h e d  l e a v e s  w e r e  c u t  i n t o  l e n g t h s  of a b o u t  1 - 2  c m  a n d  
i n o c u l a t e d  by  b l o w i n g  c o n i d i a  o f  t h e  p a r a s i t e  f r o m  a n  i n f e c t e d  p l a n t  o n to  
t h e m .  T h e s e  w e r e  t h e n  p l a c e d  i n  p e t r i  d i s h e s  on  f i l t e r  p a p e r  m o i s t e n e d  
w i t h  30 p p m  b e n z i m i d a z o l e  a n d  i n c u b a t e d  i n  t h e  g r o w t h  r o o m  f o r  s e v e n  
d a y s .  A t  t h e  e n d  o f  t h i s  p e r i o d ,  a  s i n g l e  c h a i n  of  c o n i d i a  f r o m  a  s i n g l e  
c o n i d i o p h o r e  w a s  p i c k e d  f r o m  o n e  c o l o n y ,  u n d e r  t h e  d i s e c t i n g  m i c r o ­
s c o p e  u s i n g  a  s t e e l  n e e d l e .  ^This w a s  l i g h t l y  t o u c h e d  on  t h e  s u r f a c e  of a  
f r e s h  l e a f  s e g m e n t  a n d  i n c u b a t e d .  A f t e r  i n c u b a t i o n ,  one  o f  t h e  f ew  
c o l o n i e s  w h i c h  d e v e l o p e d  w a s  c h o s e n ,  a n d  a c h a i n  o f  c o n i d i a  w a s  a g a i n  
t r a n s f e r r e d  on to  a f r e s h  l e a f  s e g m e n t  a s  d e s c r i b e d  a b o v e .  T h i s  p r o ­
c e d u r e  w a s  r e p e a t e d  t w i c e  m o r e  a n d  t h e  r e s u l t i n g  m i l d e w  c o l o n i e s  w e r e  
t h e n  r e g a r d e d  to  b e  p u r e  l i n e s .
M a i n t e n a n c e  of  s i n g l e  c o n i d i a l  i s o l a t e s  on  d e t a c h e d  l e a v e s
S i n g l e  c o n i d i a l  i s o l a t e s  w e r e  m a i n t a i n e d  on d e t a c h e d  l e a v e s  a s  
d e s c r i b e d .  T h e  i s o l a t e s  w e r e  t r a n s f e r r e d  on to  f r e s h  l e a f  s e g m e n t s  
e v e r y  t h r e e  w e e k s .
D e t a c h e d  l e a f  s e g m e n t s  of  s o m e  l i n e s  p r o d u c e d  a d v e n t i t i o u s  
r o o t s  i n  c u l t u r e  about" 7 - 2 1  d a y s  a f t e r  i n o c u l a t i o n .  T h e s e  a d v e n t i t i o u s  
r o o t s  h e l p e d  to  p r o l o n g  t h e  l i f e  s p a n  of  th e  l e a v e s ,  p o s s i b l y  by  i n c r e a s i n g  
t h e  r a t e  a t  w h i c h  t h e  d e t a c h e d  l e a v e s  a b s o r b e d  th e  a q u e o u s  s o l u t i o n  on 
w h i c h  t h e y  w e r e  p l a c e d .
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M a i n t e n a n c e  of  s i n g l e  c o n i d i  a l  i s o l a t e s  on  w h o l e  p l a n t s
S i n g l e  c o n i d i a l  i s o l a t e s  w e r e  a l s o  m a i n t a i n e d  o n  w h o l e  p l a n t s  
w h i c h  w e r e  c o v e r e d  w i t h  p l a s t i c  p r o p a g a t i n g  c o v e r s  to  p r e v e n t  c o n t a m i n ­
a t i o n  by  o t h e r  i s o l a t e s .  B y  t h i s  m e t h o d ,  i s o l a t e s  w e r e  m a i n t a i n e d  f o r  
p e r i o d s  of a t  l e a s t  tw o  m o n t h s .
A s s e s s m e n t  o f  i n f e c t i o n  a n d  i n f e c t i o n  t y p e s
S e v e r a l  i n v e s t i g a t o r s  ( M o s e m a n ,  1956;  W o l f e ,  19 65) h a v e  s h o w n  
t h a t  i s o l a t e s  o f  p o w d e r y  m i l d e w  f u n g i  d i f f e r  in  v i r u l e n c e  on  d i f f e r e n t  
h o s t  v a r i e t i e s  a n d  t h i s  w a s  f o u n d  to  b e  t h e  c a s e  f o r  E .  f i s c h e r i  on 
S. v u l g a r i s . F o r  t h i s  r e a s o n ,  i t  w a s  c o n s i d e r e d  n e c e s s a r y  t o  q u a n t i f y  
t h e  i n f e c t i o n  t y p e s ,  E .  f i s c h e r i  p r o d u c e d  on  l e a v e s  of  S. v u l g a r i s . A 
c o m m o n  m e t h o d  f o r  a s s e s s i n g  t h e  d e g r e e  of s u s c e p t i b i l i t y  in  th e  h o s t  h a s  
b e e n  t h e  u s e  o f  t h e  m e a n  i n f e c t i o n  t y p e  ( M o s e m a n ,  1956) a n d  t h i s  m e t h o d  
w a s  a d o p t e d  ( fo r  u s e )  i n  t h i s  w o r k .  T h e  d i f f e r e n t  i n f e c t i o n  t y p e s  w h i c h  
o c c u r  on  S. v u l g a r i s  h a v e  b e e n  g r o u p e d  in t o  e s s e n t i a l l y  th e  s a m e  f iv e  
t y p e s  (0 - 4) a s  t h o s e  d e s c r i b e d  b y  M o s e m a n  (1956) a n d  t h e y  a r e  a s  
f o l l o w s  ; -
I n f e c t i o n  t y p e  0 = N o  s p o r e  g e r m i n a t i o n  w a s  o b s e r v e d .
I n f e c t i o n  ty p e  1 = S l i g h t  m y c e l i a l  d e v e l o p m e n t  b u t  n o  c o n i d i  a  w e r e
p r o d u c e d .
I n f e c t i o n  ty p e  2 = M o d e r a t e  d e v e l o p m e n t  of  m y c e l i u m  b u t  w i t h  t h e
p r o d u c t i o n  of  v e r y  few c o n i d i a .  S o m e  n e c r o s i s  o r  
c h l o r o s i s  w a s  u s u a l l y  p r e s e n t .
I n f e c t i o n  ty p e  3 = M o d e r a t e  to a b u n d a n t  d e v e l o p m e n t  of  m y c e l i u m ,
a c c o m p a n i e d  b y  m o d e r a t e  s p o r u l a t i o n  w i t h  s o m e  
n e c r o s i s .
I n f e c t i o n  ty p e  4 = E x t e n s i v e  c o l o n y  f o r m a t i o n  w i t h  a b u n d a n t  s p o r u l a t i o n
a n d  no n e c r o s i s  o r  c h l o r o s i s .
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I n f e c t i o n  t y p e s  0 a n d  1 w e r e  c o n s i d e r e d  to  b e  r e s i s t a n t  r e a c t i o n s  s i n c e  
t h e y  n e v e r  l e d  to  t h e  p r o d u c t i o n  of c o n i d i a ,  w h i l e  i n f e c t i o n  t y p e s  2, 3 a n d  
4 w e r e  c o n s i d e r e d  to  b e  s u s c e p t i b l e  s i n c e  t h e y  a l l o w e d  c o n i d i a l  p r o d u c t i o n .  
I n f e c t i o n  t y p e s  0, 2, 3 a n d  4 a r e  i l l u s t r a t e d  i n  P l a t e  2.
C o m p a r i s o n  o f  c o n i d i a l  p r o d u c t i o n  of  i n f e c t i o n  t y p e s  2 a n d  4
In  o r d e r  t o  q u a n t i f y  m o r e  e x a c t l y  t h e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  th e  
t w o  e x t r e m e s  of  s u s c e p t i b l e  i n f e c t i o n  t y p e s ,  2 a n d  4,  c o n i d i a l  p r o d u c t i o n  
of  i s o l a t e  1 ( s e e  p a g e 3 5 )  p e r  u n i t  a r e a  o f  i n f e c t e d  l e a f ,  w a s  m e a s u r e d  on  
p l a n t  l i n e  2 4 e ,  on w h i c h  i t  g a v e  a  t y p e  2 r e a c t i o n  a n d  on  p l a n t  l i n e  24g  on  
w h i c h  i t  g a v e  a  t y p e  4 r e a c t i o n .
T e n  l e a f  s e g m e n t s  o f  e a c h  p l a n t  l i n e  w e r e  i n o c u l a t e d  a n d  
i n c u b a t e d  i n  f i v e  p e t r i  d i s h e s  ( tw o  l e a f  s e g m e n t s  p e r  d i s h )  f o r  t e n  d a y s .
A t  t h e  e n d  of  t h i s  i n c u b a t i o n  p e r i o d ,  d i s c s  w e r e  r e m o v e d  f r o m  e a c h  l e a f  
s e g m e n t  u s i n g  a n  8 m m  d i a m e t e r  c o r k  b o r e r .  E a c h  l e a f  d i s c  w a s  t h e n  
s h a k e n  w i t h  1 m l .  d i s t i l l e d  w a t e r  c o n t a i n i n g  a d r o p  of  1% l a c t o p h e n o l  i n  
c o t t o n  b l u e  i n  a  10 m l .  t e s t  t u b e .  T h e  n u m b e r  of c o n i d i a  i n  e a c h  1 m l ,  of  
d i s t i l l e d  w a t e r  w a s  t h e n  c o u n t e d  u s i n g  a  h a e m o c y t o m e t e r .  A n  a v e r a g e
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of  10 - 15 c o u n t s  p e r  m l ,  w a s  o b t a i n e d  a n d  th e  n u m b e r  of  c o n i d i a  p e r  m m  
o f  i n f e c t e d  l e a f  a r e a  w a s  c a l c u l a t e d .  T h e  r e s u l t s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  2.
T h e s e  r e s u l t s  s h o w  c l e a r l y  m a r k e d  d i f f e r e n c e s  i n  c o n i d i a l  
p r o d u c t i o n  b y  i s o l a t e  1 on  t h e  tw o  p l a n t  l i n e s .  S u b j e c t i v e  o b s e r v a t i o n s  
s u g g e s t  t h a t  s i m i l a r  d i f f e r e n c e s  in  c o n i d i a l  p r o d u c t i o n  o c c u r  b e t w e e n  a l l  
i n f e c t i o n  ty p e  2 a n d  i n f e c t i o n  ty p e  4 r e a c t i o n s .
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iî?' 0
P L A T E  2 ; D e t a c h e d  l e a f  s e g m e n t s  s h o w i n g  i n f e c t i o n  t y p e s  0,  2, 3 a n d  4
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T A B L E  2
C o m p a r i s o n  b e t w e e n  i n f e c t i o n  t y p e s  2 a n d  4 c a u s e d  ( i n c i t e d )  by  I s o l a t e  1.
R e p l i c a t e s
N o.  of  c o n i d i a / m m ^  
on  l e a v e s  of  p l a n t  l i n e  
24e  ( i n f e c t i o n  ty p e  2)
N o .  of c o n i d i a / m m ^  
on  l e a v e s  of  p l a n t  l i n e  
2 4 g  ( i n f e c t i o n  ty p e  4)
1 57.  5 944.  5
2 49 .  7 1 0 0 0 . 4
3 50.  8 900.  3
4 46.  1 1 0 0 0 . 0
5 51. 2 835.  2
6 49 .  3 946.  9
7 50. 0 721.1
8 42 .  6 1 0 0 0 . 8
9 45 .  0 901. 5
10 43 .  4 807 .1
M e a n  48 ,  6 + 4. 2 M e a n  905 .  8 4 88. 8
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I n o c u l a t i o n  p r o c e d u r e  o f  d e t a c h e d  l e a f  s e g m e n t s
In  s t u d i e s  on  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  h o s t s  a n d  p a r a s i t e s  i t  i s  
i m p o r t a n t  t h a t  t h e  i s o l a t e s  b e  i n o c u l a t e d  o n to  th e  h o s t  f r e e  f r o m  c o n ­
t a m i n a t i o n  w i t h  o t h e r  i s o l a t e s .  A m e t h o d  f o r  i n o c u l a t i n g  d e t a c h e d  l e a f  
s e g m e n t s  of  s e v e r a l  p l a n t  l i n e s  w i t h  i n o c u l u m  of o n e  i s o l a t e  o n ly  i s  
d e s c r i b e d  b e l o w .
F o u r  d e t a c h e d  m a t u r e  l e a f  s e g m e n t s  ( 1 - 2  c m  in  l e n g t h )  w e r e  
c u t  f r o m  e a c h  p r o t e c t e d  p l a n t  l i n e .  T w o  of th e  s e g m e n t s  of  e a c h  p l a n t  
l i n e  w e r e  c u t  a t  r i g h t  a n g l e s  to  t h e  m a i n  v e i n  w h i l e  t h e  o t h e r  tw o  s e g m e n t s  
w e r e  c u t  a t  a n  a c u t e  a n g l e  to  t h e  m a i n  v e i n .  T h e  l e a f  s e g m e n t s  c u t  a t  
a n  a c u t e  a n g l e  to  t h e  m a i n  v e i n  w e r e  p l a c e d  w i t h  th e  u p p e r  e p i d e r m i s  
u p p e r m o s t  i n t o  a p e t r i  d i s h .  T h e  i s o l a t e  to  b e  u s e d  a s  t h e  i n o c u l u m  w a s  
t h e n  l i g h t l y  t o u c h e d  w i t h  a n o t h e r  p i e c e  of  d e t a c h e d  l e a f  s e g m e n t  a n d  th e  
a d h e r i n g  c o n i d i a  w e r e  l i g h t l y  t o u c h e d  on  the  s u r f a c e  of the  tw o  l e a f  s e g ­
m e n t s  i n  t h e  p e t r i  d i s h .  T h e  t w o  l e a f  s e g m e n t s  c u t  a t  r i g h t  a n g l e s  to  
t h e  m a i n  v e i n  w e r e  u s e d  a s  u n - i n o c u l a t e d  c o n t r o l s  a n d  p l a c e d  i n  t h e  p e t r i  
d i s h  a l o n g s i d e  t h e  i n o c u l a t e d  s e g m e n t s .  T h e  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  a n g l e  of 
t h e  c u t  m a d e  i t  e a s y  to  d i s t i n g u i s h  u n - i n o c u l a t e d  f r o m  i n o c u l a t e d  l e a f  
s e g m e n t s  w h e n  p a r a s i t i c  g r o w t h  w a s  i n s u f f i c i e n t  to  b e  s e e n  by  t h e  n a k e d  
e y e  o r  w h e n  i n f e c t i o n  d i d  n o t  o c c u r .  A l l  i n o c u l a t i o n s  w i t h  one  i s o l a t e  
w e r e  c o m p l e t e d  a n d  t h e  i n o c u l a t e d  l e a f  s e g m e n t s  r e m o v e d  to  th e  g r o w t h  
r o o m  b e f o r e  i n o c u l a t i o n s  w e r e  a t t e m p t e d  w i t h  o t h e r  i s o l a t e s .  T h e  d i s h e s  
w e r e  i n c u b a t e d  i n  t h e  g r o w t h  r o o m  f o r  7 - 1 0  d a y s .  A t  t h e  e n d  of  t h e  
i n c u b a t i o n  p e r i o d ,  th e  i n f e c t i o n  t y p e s  on the  i n o c u l a t e d  l e a f  s e g m e n t s  
w e r e  a s s e s s e d .
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In  o r d e r  to  be  c e r t a i n  t h a t  h o s t  r e a c t i o n s  w e r e  a t r u e  r e f l e c t i o n  
of  t h e  p l a n t ' s  r e s p o n s e  a n d  n o t  due  to  t h e  p h y s i o l o g i c a l  c o n d i t i o n  of th e  
c o n i d i a  of th e  i s o l a t e s  u s e d ,  o r  of  t h e  p a r t i c u l a r  l e a f  s e g m e n t s  of  t h e  
p l a n t  l i n e  b e i n g  t e s t e d ,  r e p l i c a t e d  l i n e s  f r o m  d i f f e r e n t  s i t e s  w e r e  t e s t e d  
w i t h  d i f f e r e n t  i s o l a t e s  a t  t h e  s a m e  t i m e .  L e a f  s e g m e n t s  f r o m  h i g h l y  
s u s c e p t i b l e  c l o n e s  w e r e  a l s o  a l w a y s  i n c l u d e d  a s  c o n t r o l s .  A l l  i n o c u l a t i o n s  
g i v i n g  r i s e . t o  a  r e s i s t a n c e  r e a c t i o n  w e r e  r e p e a t e d .
T h e  i n o c u l a t i o n  o f  h o s t  p l a n t  s e e d l i n g s
S e e d l i n g s  of s e v e r a l  p l a n t  l i n e s  w e r e  i n o c u l a t e d ,  c o v e r e d  w i t h  
11.4 - 12. 7 c m  t r a n s p a r e n t  p l a s t i c  p r o p a g a t i n g  c o v e r s  a n d  t h e n  i n c u b a t e d  
f o r  7 - 1 0  d a y s .  T h i s  e x p e r i m e n t  w a s  d e s i g n e d  to  i n v e s t i g a t e  w h e t h e r  
s e e d l i n g  r e a c t i o n s  w e r e  s i m i l a r  to  th e  r e a c t i o n s  of a d u l t  p l a n t s  a n d  to 
t h e  r e a c t i o n s  of d e t a c h e d  l e a v e s .  A f t e r  e s t a b l i s h i n g  t h a t  s e e d l i n g  r e s i s t a n c e  
w a s  s i m i l a r  to  a d u l t  p l a n t  r e s i s t a n c e  (A p p e n d ix ,  T a b l e  2), s e e d l i n g s  w e r e  
c o n s i d e r e d  a s  a  p o s s i b l e  s u b s t i t u t e  f o r  l e a f  s e g m e n t s  i n  t e s t  i n o c u l a t i o n s .  
H o w e v e r ,  the  m e t h o d  u s i n g  s e e d l i n g s  w a s  a b a n d o n e d  b e c a u s e  i t  w a s  f o u n d  
to  be w a s t e f u l  of p l a n t  m a t e r i a l  a n d  o c c u p i e d  m o r e  s p a c e  i n  t h e  g r o w t h  
r o o m  t h a n  d id  d e t a c h e d  l e a f  s e g m e n t s .
T h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  s i n g l e  c o n i d i a l  i s o l a t e s  a n d  th e  h o s t  p l a n t  l i n e s
T h e  f i r s t  s i n g l e  c o n i d i a l  i s o l a t e  o b t a i n e d  f r o m  th e  l e a v e s  of  p l a n t  
l i n e  lb ,  w a s  t e s t e d  f o r  v i r u l e n c e  on  e a c h  of the  250  p l a n t  l i n e s  u n d e r  
c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s  a n d  the  r e s u l t s  a r e  g i v e n  in  T a b l e  3, c o l u m n  3, A s  
c a n  be  s e e n ,  s o m e  p l a n t s  w e r e  r e s i s t a n t  w h i l e  o t h e r s  w e r e  s u s c e p t i b l e  to 
v a r y i n g  d e g r e e s  ( i n f e c t i o n  t y p e s  2, 3 a n d  4). M o s t  of  t h e  p l a n t s  w h i c h  
w e r e  s h o w n  to  b e  r e s i s t a n t  to  i s o l a t e  1, i n  th e  c o n t r o l l e d  e x p e r i m e n t s ,
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b e c a m e ,  h o w e v e r ,  h e a v i l y  i n f e c t e d  w i t h  m i l d e w  in  t h e  g r e e n  h o u s e  w h e n  
t h e y  w e r e  e x p o s e d  to  n a t u r a l  i n f e c t i o n .  T h i s  s h o w e d  t h a t  o t h e r  i s o l a t e s  
o f  E .  f i s c h e r i  e x i s t e d  a n d  i s o l a t e  2 w a s  o b t a i n e d  f r o m  one  s u c h  p l a n t ,  
p l a n t  2c .  T h e  v i r u l e n c e  o f  t h i s  i s o l a t e  w a s  a l s o  t e s t e d  u n d e r  c o n t r o l l e d  
c o n d i t i o n s  on a l l  p l a n t  l i n e s  a n d  th e  r e s u l t s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  3, c o l u m n
4. A f u r t h e r  f o u r  i s o l a t e s  w e r e  o b t a i n e d  i n  a  s i m i l a r  m a n n e r .  I s o l a t e
3 w a s  o b t a i n e d  f r o m  p l a n t  4b  (4b w a s  r e s i s t a n t  to  i s o l a t e s  1 a n d  2), i s o l a t e
4 f r o m  p l a n t  6 h ( 6h  w a s  r e s i s t a n t  to  i s o l a t e s  1, 2 a n d  3), i s o l a t e  5 f r o m  
p l a n t  lo ( lo  w a s  r e s i s t a n t  t o  i s o l a t e s  2, 3 an d  4) a n d  i s o l a t e  6 f r o m  p l a n t  
4 h  (4h  w a s  r e s i s t a n t  to  i s o l a t e s  1, 2, 3, 4 a n d  5); i s o l a t e  6 w a s  h o w e v e r  
t e s t e d  on  o n ly  193 p l a n t  l i n e s .  T h e  r e s u l t s  of c o n t r o l l e d  i n o c u l a t i o n s  w i t h  
t h e s e  i s o l a t e s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  3, c o l u m n s  5, 6 , 7 a n d  8 r e s p e c t i v e l y .
T h r e e  m o r e  i s o l a t e s  w e r e  l a t e r  s e l e c t e d  a t  r a n d o m ,  i s o l a t e  7 
w a s  o b t a i n e d  f r o m  th e  l e a v e s  of  p l a n t  15g a n d  i s o l a t e  8 w a s  o b t a i n e d  f r o m  
t h e  s t e m s  of the  s a m e  p l a n t .  I s o l a t e  9 w a s  o b t a i n e d  f r o m  th e  s t e m  of 
p l a n t  7e.  T h e  r e s u l t s  of t e s t  i n o c u l a t i n g  51 p l a n t  l i n e s  w i t h  t h e s e  i s o l a t e s  
a r e  g i v e n  i n  T a b l e  3, c o l u m n s  9 ,1 0  a n d  11 r e s p e c t i v e l y .
A s  c a n  b e  s e e n ,  i s o l a t e  9 p r o d u c e s  i n f e c t i o n  t y p e s  on  th e  p l a n t  
l i n e s  on w h i c h  i t  w a s  t e s t e d ,  s i m i l a r  to t h o s e  p r o d u c e d  by i s o l a t e  5. I t  
i s  t h u s  p r o b a b l e  t h a t  i s o l a t e  9 w a s  s i m i l a r  to i s o l a t e  5.
T h e  r e a c t i o n s  of a s e l e c t i o n  of  w h o l e  p l a n t s  to i n o c u l a t i o n  w i t h  
i s o l a t e s  1 - 6 , w e r e  f o u n d  to  g iv e  s i m i l a r  r e s u l t s  to t h o s e  o b t a i n e d  w i t h  
d e t a c h e d  l e a v e s .
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R E S U L T S
T h e  r e s u l t s  g i v e n  i n  T a b l e  3 a n d  i l l u s t r a t e d  in  P l a t e  3 s h o w  
c l e a r  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  e a c h  of th e  i s o l a t e s  i n  t e r m s  of the  i n f e c t i o n  
t y p e s  p r o d u c e d  on  e a c h  p l a n t  l i n e .  T h e  r e l a t i o n s h i p  s h o w n  b e t w e e n  t h e  
p l a n t  l i n e s  a n d  t h e  i s o l a t e s  i s  v e r y  s i m i l a r  to  t h a t  w h i c h  w o u l d  b e  p r e ­
d i c t e d  i f  t h e  i n t e r a c t i o n  w e r e  b a s e d  on  a  g e n e - f o r - g e n e  s y s t e m  ( P e r s o n ,  
1959).  By  a p p l y i n g  t h i s  s y s t e m ,  i t  i s  p o s s i b l e  to  a s s i g n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
to  e a c h  of th e  t e s t  p l a n t s  w i t h  r e s p e c t  to  t h e i r  r e a c t i o n s  to  e a c h  of t h e  8 
i s o l a t e s  of th e  p a r a s i t e .
T h u s  e a c h  p l a n t  l i n e  r e s i s t a n t  to  i s o l a t e  1, f o r  e x a m p l e ,  l i n e s
I r , 2 c, 2 f, 2 i,  2 j ,  e t c .  c o n t a i n s  a r e s i s t a n c e  f a c t o r  w h i c h  c a n  be
d e s i g n a t e d  R^ a n d  p l a n t  l i n e s  r e s i s t a n t  to  i s o l a t e  2 , f o r  e x a m p l e ,  l i n e s
l a ,  I c ,  le ,  2 g, 2 h,  e t c .  c o n t a i n  a r e s i s t a n c e  f a c t o r  w h i c h  c a n  be  d e s i g n a t e d
R  , In  a s i m i l a r  w a y ,  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R , R  , R  , R  , R  a n d  R 
^ 3 4 5 6 7 o
c a n  b e  a s s i g n e d  to  p l a n t  l i n e s .  T h e  fu l l  a s s i g n m e n t s  i n  t e r m s  of r e s i s t a n c e  
f a c t o r s  a r e  g i v e n  in  T a b l e  3, c o l u m n  12.
T h e  p e r c e n t a g e  n u m b e r s  of  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  e a c h  r e s i s t a n c e
f a c t o r  i s  a s  f o l l o w s :  R  = 2 0 . 4 % ,  R  = 22.  8%, R  = 17. 6%, R .  = 29 .  6%,
i  Ù 3 4
R ^  = 23.  6%, R ^  = 31. 09%, R y  = 31. 4%, a n d  Rg  = 13. 7%. A s  c a n  be  s e e n  
R ^  i s  th e  c o m m o n e s t  a n d  th e  l e a s t  c o m m o n  r e s i s t a n c e  f a c t o r .
V i r u l e n c e  f a c t o r s
H a v i n g  a s s i g n e d  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  to  e a c h  of the  250 p l a n t  l i n e s ,  
i t  i s  p o s s i b l e  to  i d e n t i f y  t h e  m a t c h i n g  v i r u l e n c e  f a c t o r s  p r e s e n t  i n  th e  8 
f u n g a l  i s o l a t e s .  T h u s ,  a s  c a n  b e  s e e n  f r o m  T a b l e  3, i s o l a t e  1 i s  v i r u l e n t
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o n  p l a n t s  c o n t a i n i n g  a l l  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  e x c e p t  th e  f a c t o r .  I t  i s  
t h e r e f o r e  a  c o m p l e x  r a c e  c o n t a i n i n g  v i r u l e n c e  f a c t o r s  m a t c h i n g  a l l  b u t  
o n e  r e s i s t a n c e  f a c t o r .  I n  t h e  s a m e  w a y  a l l  t h e  o t h e r  i s o l a t e s  c a n  b e  
s h o w n  to  b e  c o m p l e x  r a c e s  h a v i n g  v i r u l e n c e  f a c t o r s  m a t c h i n g  a l l  b u t  one 
o f  the  r e s i s t a n c e  f a c t o r s .  T h e  v i r u l e n c e  a n d  a  v i r u l e n c e  f a c t o r s  p o s s e s s e d  
b y  e a c h  of t h e  8 i s o l a t e s  a r e  l i s t e d  i n  T a b l e  4.
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T A B L E  3
T h e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  i s o l a t e s  1 - 9  o f  E .  f i s c h e r i  a n d  p l a n t  l i n e s  of  
S. v u l g a r i s ,  g iv i n g  i n f e c t i o n  t y p e s  0, 1, 2, 3 a n d  4,
1 2 3 4
C o l u m n  
5 6 7 8 9 10 11 12
P l a n t
l i n e
C o l l e c t i o n
a r e a
I s o l a t e s R e s i s t a n c e
f a c t o r s
1 2 3 4 5 6 7 8 9
la G l a s g o w 4 0 4 4 3 4 R 2
b 4 4 4 4 4 4 4 4 4
c 4 0 4 4 4 4 0 4 4 R _ R _
d 4 4 3 4 4 4 2 7
e - 4 0 2 4 4 4 ^ 2
f 4 4 4 4 3 3
g 4 4 2 4 4 0 ^ 6
h - 4 4 3 4 1 4 R 5
i — 4 4 4 4 3 4
j 4 4 4 4 3 4
k 4 4 2 0 2 4 ^ 4
1 3 4 3 3 4 0 R-6
m - 3 0 3 0 3 3 0 2 4 R 2 R 4 R 7
n  - 3 0 3 4 2 0
o 3 0 0 0 4 0 R 2 R 3 R 4 R 6
P 4 4 4 4 4 4
q 4 4 3 3 2 4
r 0 4 4 0 4 4 R 1R 4
s - 3 0 4 4 4 0
2 a - C r a i l 4 1 4 4 4 3 R-2
b 4 3 4 3 0 2 R g
c 0 3 4 0 0 0 4 4 0 R^R.^RgRg
d - - 4 4 3 2 2 4 4 4 3
e - 4 4 4 2 3 2 2 4 4
f 0 4 4 0 0 3 R  R  R 5
g 4 0 3 3 3 2 4
h 4 1 4 3 4 4 R z
i “ 0 3 2 0 0 0
j 0 4 4 0 0 0 R 1R 4 R 5 R-6
3a A y r 4 4 4 3 3 4
b 4 4 4 3 2 3
c 4 4 4 4 2 3
d 4 4 4 3 3 4
e 4 4 4 4 2 .4
f - 4 4 3 0 2 3 2 3 2 R .
g - 4 4 4 3 2 3 2 3 3
ft
h 4 4 4 4 4 4
i 4 3 4 4 3 4 0 1 4
j 4 0 4 4 4 4 ^ 2  '
40
C o l u m n
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
P l a n t C o l l e c t i o n I s o l a t e s R e s i s t a n c e
l i n e a r e a
1 2 3 4 5 6 7 8 9
f a c t o r s
4 a — D u b l in 4 2 2 4 0 4 3 3 0 R j
b 0 2 3 3 0 4 R , R s
c 3 2 2 0 0 2 R 4 R 5d 3 3 4 2 1 4 R ;
e
f
4
4
3
3
1
3
0
4
2
4
2
3
R 3 R 4
g 4 2 0 4 4 2 R 3
h  ■ 0 0 0 0 0 4 0 0 0
R ? R g  ^
i 2 4 2 4 4 4 f 0
j 0 3 4 3 4 4 4 4 4 R,
5a F a r  S a w r e y 2 3 4 3 3 4 2 3 2 i
b 3 3 3 4 4 4
c - 3 3 4 4 4 4
d 2 2 1 4 4 4 2 4 4 R 3
e 3 1 3 4 4 3 R g
f 4 2 1 4 4 4 R 3
g 4 3 3 2 1 0 R 5 R 6
h 4 4 3 3 4 4 D
i 4 4 2 4 4 1 R /
j 2 1 2 0 2 4 2 4 3 R 2 R 4
6a U l v e r s t o n 3 3 4 4 2 3 0 4 2 R 7
b -
c
d
e
0
4
0
0
0
0
0
4
0
0
4
4
0
0
0
4
0
3
3
4
2
4
0
4
0
0
0
4
0
3
f ' 4 0 3 4 4 0
1
g 4 4 3 4 4 4
6  0
h 0 0 0 4 0 0
i S e e d s  n o t  v i a b l e i. c 3  D b
j 4 4 0 4 3 0 R . R .
7a^ C o n i s t o n 4 3 ■ 4 3 4 3 0 2 4 R ?
b' 0 0 0 0 0 0 0 0 0
c - 4 4 4 4 4 4 3 2 4
d-
e
0
3
0
4
4
4
0
4
G
4
0
4
f 4 4 0 3 3 3 R ,
g 4 4 4 4 4 4
J
h 4 4 3 4 4 4
i 4 4 4 4 4 4 4 4 4
j 4 4 4 3 2 4
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1 2 3 4
C o l u m n  
5 6 7 8 9 10 11 12
P l a n t
l i n e
C o l l e c t i o n
a r e a
I s o l a t e s
R e  s i s t a n c e  
f a c t o r s1 2 3 4 5 6 7 8 9
8 a ^ W e l l e  s b o u r  ne 4 4 4 4 4 2 4 4 4
b 4 4 4 2 2 4
c 4 4 4 0 4 4 R .
d 4 4 3 4 3 4 4
e 4 3 2 4 4 4
f 3 2 4 4 4 4
g — 3 3 4 4 3 3 4 4 4
h 0 0 0 0 0 0 R- R ^ R ^ R . R . R ,
i 1 4 2 2 4 3 ^ 1 2  3 4 5 6
j 2 4 2 4 4 3 1
k 4 3 4 4 4 4
9 a - P e r t h 0 1 0 0 0 0 4 4 0 R_R_ R_ R  . R  _R ,1 2 3 4 5 6b 0 4 4 0 0 2 3 4 0 R . R . R .
c - 0 4 3 0 0 0 1 3R  R  R  R  ,
d - 0 4 4 0 0 3 R R & !  ^
e 0 2 3 2 0 0 R R t R "
f 0 4 4 0 0 0 R , R  R ^ R ,
g 2 1 0 0 0 1 2 0 0 R ^ R  R  R  R  R
h 0 2 1 4 3 3 ^ 2 ^ 3  4 5 6 8 .
i 0 1 2 0 0 0 R ^ R ^ R . R ^ R ,
j 0 2 3 0 0 0 R  R Z f r h t !  6
1 0a S t r a n r a e r 1 1 4 4 2 4 R l R 4  5 6
b 3 2 3 2 2 3 3 2 3 1 2
c 4 4 2 4 4 3
d 4 2 4 3 3 3
e 3 3 4 4 4 2
£ 3 4 4 3 4 2 4 4 3
g 4 0 2 0 4 0 R ^ R . R /
h 2 1 2 0 3 0
i 2 2 4 1 4 2 R
j - 0 0 0 0 0 0 0 0 0 R & ^ R ^ R ^ R r R ,„ 1  2 3 4 5 6R _ R ^
11a A b i n g t o n 1 2 1 4 4 4 R  R
b 2 2 4 4 2 4 1 3
c 2 4 2 4 4 4
d 2 2 4 2 2 3 4 4 3
e 4 0 3 4 3 4 0 2 2 R . R _
f 2 2 4 4 3 2 2 7
g 0 4 4 0 0 1 R R  R  R
h 0 4 2 0 0 2 R  r 1 r =
i 0 4 4 0 0 0 4 4 0 1 4  5 r | r  R  R
j 0 4 4 0 0 0 1 4  5 6
42
C o l n m n
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
P l a n t C o l l e c t i o n Is  e l a t e s R e s i s t a n c e
l i n e a r e a
1 2 3 4 5 6 7 8 9
f a c t o r s
1 2 a P e e b l e s 4 4 4 4 4 4
b 4 4 4 4 4 4
c 4 3 4 2 2 3
d 4 4 4 4 4 4
e
f
0
4
0
4
4
4
0
0
2
4
1
4
4 3 3 R 1R 2 R 4 R ,
4
g 2 3 0 0 3 0
h 4 4 4 4 4 4 J 4 0
i
j
0
4
1
3
0
0
0
0
1
0
0
3 4 2 0 R . R . R c
13a H a w i c k 4 4 4 0 0 0 4 4 0 R  R  R
b 4 0 3 4 4 4 R t  ® ^
c 4 2 4 2 4 0 R g
d 4 4 4 0 4 4 ^ 4e 4 2 4 4 4 4 3 0 4
:f 4 4 4 4 4 0
g 4 4 0 4 4 4 R g
h 3 3 4 3 4 0 R ^
i 4 4 4 4 4 0 R /
j 4 4 4 4 3 0 0 2 4 R , R ?
14a D u m f r i e  s 4 3 4 4 3 4 0 7
b
c
4
4
3
0
0
4
0
0
0
4
0
0 0 2 3
d 4 0 4 3 4 0 r ^ r I
e 4 4 4 4 4 4 4 4 4 2 6
f 4 2 4 0 4 0
g 4 4 4 4 4 4
4 0
h 4 1 4 0 3' 0
i
j
2
0
4
4
3
2
4
2
0
4
0
0 $
R R° R15a A b e r d e e n 4 4 4 0 0 4 0 4 0
b 4 4 4 4 3 4 4 D f
c 4 4 4 4 3 4
d
e
3
4
0
4
0
3
0
4
0
4
0
4 4 3 4
f 4 3 4 0 4 4 R 4
g
h
2
2
4
4
0
4
0
2
0
4
0
4
i 2 2 0 0 0 4
j - 4 4 4 4 4 4
J 4  D
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1 2 3 4
C o l u m n  
5 6 7 8 9 10 11 12
P l a n t
l i n e
C o l l e c t i o n  
a r e a
I s o l a t e s R e s i s t a n c e
f a c t o r s
1 2 3 4 5 6 7 8 9
16a P i t l o c h r y 1 2 0 0 0 0
b 4 2 4 4 4 3
c 2 2 0 0 0 0 R 3 R 4 ^ 5 ^ 6
d — 4 3 4 4 4 0 R g
e 2 4 4 0 4 1 R ^ R g
f - 2 0 2 0 0 0 2 0 0 ^ 2 ^ 4 ® - 5 ^ 6 ^ 8
g 3 0 4 3 1 3 0 2 1
h 2 4 4 4 2 0 R !  ^ ^
i 0 0 3 3 0 0
j 3 0 4 0 4 0 3 4 3 R z R %
17a K i n g u s  s i e 4 3 4 4 4 4 ^  D
b 0 0 0 0 0 3
c 4 4 0 0 4 4 R , R .
d 4 4 4 4 4 4 3 4
e 4 3 4 4 4 4
f 2 1 4 4 1 4 R-.R
g 4 4 4 4 4 4 4 4 4
2 5
h - 4 2 0 0 4 0 R 3 R 4 R .
i 4 2 4 4 4 3 4 4 4 J ^ D
j 2 2 4 2 3 1 Rg
18a I n v e r n e s s 4 4 4 4 4 4
b 4 0 0 0 4 4 R ^ R . R .
c 4 4 3 0 4 4 R 4  '  ^
d 4 4 4 4 4 4 4 3 4
e 4 4 4 4 4 4
f 4 4 4 2 4 0 4 4 4 R /
g 4 4 3 4 2 4
D
h 1 0 4 4 3 4 R y R ,
i- . 4 1 4 2 4 0
j 2 2 3 4 2 3
Ù 0
19a L a i r g S e e d s n o t  v i a b l e
b 4 3 4 4 1 4 4 4 0 Rc
c S e e d s n o t  v i a b l e D
d 4 4 4 4 4 4
e 2 3 2 4 2 3
f 3 4 4 4 4 4 4 4 4
2 0 a P o r t r e e 4 4 4 4 2
b 3 4 4 4 3
c 2 2 2 1 4 R 4
d 2 2 2 1 3 r !
e I 1 2 2 2 R ^ z
f 2 4 4 2 4 1 Ù
g 2 2 2 2 2
h 0 4 4 1 0 R 1R 4 R 5
i 0 2 4 4 2 Ri
j 3 3 3 3 4
44
c o l u m n
1 2 3 4 5 6 7 12
P l a n t C o l l e c t i o n
I s o l a t e s R e s i s t a n c e
l i n e a r e a
1 2 3 4 5 f a c t o r s
21a M a l l a i g 4 4 4 3 4
b 3 4 0 4 2 R .
c S e e d s  n o t  v ia b le
J
d 4 3 4 4 2
e 4 4 3 4 4
f 2 3 2 4 3
g 2 4 4 4 2
h 4 4 2 3 4
i 2 2 2 2 2
j 4 4 1 4 4 R 3
2 2 a F o r t  W i l l i a m 4 2 4 4 4
b 2 0 3 3 ] R o R c
c 4 1 2 0 0
d 4 2 2 4 4 6 4L 3
e 2 2 2 3 4
f 2 4 2 2 2
g 4 2 4 4 2
h 2 2 2 2 4
i 3 0 2 1 2 R-2^4
j 4 4 4 4 4
6 ft
2 3a C r i a n l a r i c h 2 4 1 3 2
b
c
0
2
0
3
0
4
0
3
C
4
d 4 4 4 4 4
e
£
2
1,
2
3
0
1
3
3
0
0
g 3 2 0 3 0
h 0 0 0 1 0
i ' — 0 0 3 0 "3
j S e e d s  n o t  v iab le
24a O b a n 4 2 2 2 2
b S e e d s  n o t  v iab le
c 1 4 2 3 4
d 0 2 2 2 c
e 2 4 0 2 2 R 3
f 1 0 1 0 2
g 4 0 1 0 2
h 2 2 2 2 2
i 4 0 4 4 R z
j 3 4 4 4
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1 2 3
c o l u m n
4 5 6 7 12
P l a n t C o l l e c t i o n
I s o l a t e s R e s i s t a n c e
l i n e a r e a
1 2 3 4 5 f a c t o r s
2 5 a S t i r l i n g 0 4 0 0 0 ^ 1 ^ 3  ^ 4 ^  5b 4 4 4 4 4
c 3 4 4 4 2
d 2 2 2 2 2
e 4 3 4 2 2
f 3 3 3 3 2
g 4 2 3 4 4
h 4 4 2 4 4
i 4 2 3 4 4
j 0 0 3 0 0 R  R ^ R  R ,1 2  4 5
P L A T E  3
46
PL 2
IS O L A T E S  
1 3 1 6
6c
7b
8k
9h
9i
"j
I2e
I5g
P L A T E  3 : D i f f e r e n t i a l  r e a c t i o n s  b e t w e e n  t h r e e  m i l d e w  i s o l a t e s
a n d  e i g h t  p l a n t  l i n e s .
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T A B L E  4
V i r u l e n c e  a n d  a v i r u l e n c e  f a c t o r s  i n  i s o l a t e s  1 - 8
I s o l a t e 1 — A ^ 3 ^ 4 ^ 5 ^ 6 ^ 7 ^ 8
I s o l a t e 2 = V ^ 3 ^ 4 ^ 5 ^ 7 ^ 8
I s o l a t e 3 = V
^ 2 ^ 3 ^ 4 ^ 5 ^ 6 ^ 7 ^ 8
I s o l a t e 4 = V
^ 2 ^ 3 ^ 4 ^ 6 ^ 7 ^ 8
I s o l a t e 5 = V
^ 2 ^ 3 ^ 4 ^ 5 ^ 6 ^ 7 ^ 8
I s o l a t e 6 V
^ 2 ^ 3 ^ 4 ^ 5 ^ 6 ^ 7 ^ 8
I s o l a t e 7 = V
^ 2 ^ 3 ^ 4 ^ 5 ^ 6 ^ 7 ^ 8
I s o l a t e 8 = V
^ 2 ^ 3 ^ 4 ^ 5 ^ 6 ^ 7 ^ 8
W h e r e ,  A 
V
a v i r u l e n c e  f a c t o r  
v i r u l e n c e  f a c t o r
F o l l o w i n g  th e  s y s t e m  of n o m e n c l a t u r e  f o r  P h y t o p h t h o r a  
i n f e s t a n s  ( B l a c k ,  1952) ,  e a c h  i s o l a t e  c a n  be  n a m e d  a f t e r  t h e  r e s i s t a n c e  
f a c t o r s  i t  i s  a b l e  to  o v e r c o m e .
T h u s , I s  o l a t e 1 i s r a c e 2 3 4 5 6 7 8
I s o l a t e 2 i s r a c e 1345678
I s o l a t e 3 i s r a c e 1245678
I s o l a t e  4 i s r a c e 1235678
I s o l a t e 5 i s r a c e 1234678
I s o l a t e 6 i s r a c e 1234578
I s o l a t e 7 i s r a c e 1234568
I s o l a t e 8 i s r a c e 1234567
T h e  i s o l a t e s  a r e  t h u s  c o m p l e x  r a c e s ,  e a c h  p o s s e s s i n g  one  a v i r u l e n t
f a c t o r  on ly .  No i s o l a t e s  h a v i n g  v i r u l e n c e  f a c t o r s  fo r  a l l  r e s i s t a n c e  
f a c t o r s  h a v e  s o  f a r  b e e n  found .
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C o m p a r a t i v e  s t u d i e s  on  t h e  a g g r e s s i v e n e s s  of i s o l a t e s  1 - 6
T a b l e  5 s h o w s  t h e  p e r c e n t a g e  n u m b e r  of  p l a n t  l i n e s  w h i c h  a r e  
s u s c e p t i b l e  to e a c h  i s o l a t e ,  t h i s  b e i n g  e x p r e s s e d  by  p r o d u c t i o n  of  i n f e c t i o n  
t y p e s  2, 3 o r  4.  A n  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  s h o w e d  t h a t  t h e r e  w a s  no  
s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  a g g r e s s i v e n e s s  b e t w e e n  i s o l a t e s .  H o w e v e r ,  
t h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  f o r  a l l  i s o l a t e s ,  i n  t h e  n u m b e r s  of 
p l a n t s  e x p r e s s i n g  e a c h  i n f e c t i o n  ty p e  w i t h  i n f e c t i o n  t y p e  f o u r  b e i n g  t h e  
c o m m o n e s t  f o r  a l l .  T h u s ,  w h e n  i n f e c t i o n  o c c u r s ,  s e l e c t i o n  a p p e a r s  t o  
f a v o u r  t h e  m o s t  v i r u l e n t ,  c o n d i t i o n  of  th e  p a r a s i t e .
T A B L E  5
P e r c e n t a g e  n u m b e r  of  p l a n t s  e x p r e s s i n g  i n f e c t i o n  t y p e s  2 , 3  o r  4 w h e n  
i n o c u l a t e d  w i t h  i s o l a t e s  1 - 6 ,
I s o l a t e s I n f e c t i o n  T y p e s
T o t a l  
N o ,  of
2 3 4 P l a n t s
1 2 1 .1 1 15. 07 63, 82 199
2 23. 83 19. 17 56, 99 193
3 19. 42 18, 93 61. 65 206
4 15, 91 19. 32 64.  77 176
5 23.  56 17. 80 5 8 . 64 191
6 10. 53 22.  56 6 6 . 92 133
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T h e  d i s t r i b u t i o n  of  t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s
O f  t h e  8 i s o l a t e s ,  o n ly  i s o l a t e s  1 - 5  h a v e  b e e n  t e s t e d  on  a l l  250  
p l a n t  l i n e s  a n d  s o  a n  a n a l y s i s  of  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
w i t h i n  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  h a s  b e e n  c o n s i d e r e d  f o r  t h e s e  i s o l a t e s .  T h e  
d a t a  on  w h i c h  t h i s  a n a l y s i s  i s  b a s e d ,  i s  g i v e n  i n  t h e  A p p e n d i x ,  T a b l e  3a.
K n o w i n g  t h e  f r e q u e n c y  w i t h  w h i c h  t h e  i n d i v i d u a l  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
o c c u r  i n  t h e  p o p u l a t i o n ,  i t  i s  p o s s i b l e  to  p r e d i c t  th e  f r e q u e n c y  w i t h  w h i c h  
p l a n t s  p o s s e s s i n g  n o n e ,  one  o n l y  o r  c o m b i n a t i o n s  of th e  d i f f e r e n t  r e s i s t a n c e  
f a c t o r s  w o u l d  o c c u r ,  i f  s e l e c t i o n  f a v o u r s  no  p a r t i c u l a r  c o m b i n a t i o n .  A n y  
s i g n i f i c a n t  d e v i a t i o n  f r o m  th e  e x p e c t e d  f r e q u e n c y  w o u l d  i n d i c a t e  the  
o p e r a t i o n  of  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  f a v o u r i n g  o r  n o t  f a v o u r i n g  p a r t i c u l a r  
c o m b i n a t i o n s  ( S i n n o t t  e t  a l . , 195 8 ). T h e  o b s e r v e d  a n d  e x p e c t e d  n u m b e r s  
o f  th e  d i f f e r e n t  c o m b i n a t i o n s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  6a  a n d  a r e  e x p r e s s e d  a s  
a  p e r c e n t a g e  o f  the  t o t a l  n u m b e r  of  p l a n t s  i n  F i g u r e  2.
A s  c a n  b e  s e e n ,  p l a n t  l i n e s  w i t h o u t  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a n d  t h o s e  
p o s s e s s i n g  3 o r  m o r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a r e  m o r e  c o m m o n  t h a n  e x p e c t e d ,  
w h i l e  t h o s e  p o s s e s s i n g  one  o r  tw o  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a r e  l e s s  c o m m o n  
t h a n  e x p e c t e d .  T h e s e  d i f f e r e n c e s  a r e  h i g h l y  s i g n i f i c a n t  ( P  4 ,0 .  001), I t  
w o u l d  t h u s  a p p e a r  t h a t  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s ,  p r e s u m a b l y  i m p o s e d  b y  th e  
p a r a s i t e  p o p u l a t i o n ,  f a v o u r  t h e  s u r v i v a l  of p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  n o n e  o r  
c o m b i n a t i o n s  of 3 o r  m o r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s .
In o r d e r  to  d e t e r m i n e  i f  t h e  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  f a v o u r i n g  the  
s u r v i v a l  of  d i f f e r e n t  c o m b i n a t i o n s  of r e s i s t a n c e  f a c t o r s  o p e r a t e d  a t  
d i f f e r e n t  g e o g r a p h i c a l  s i t e s ,  th e  t o t a l  p o p u l a t i o n  (A p p e n d ix ,  T a b l e  3a)
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F I G .  2
AO
1/1
^  3 0
a .
0 »
-O
I 20
10
N u m b e r O f  R e s i s t a n c e  F a c t o r s / P l a n t  
□  O b s e r v e d  
■  E x p e c t e d
T h e  p e r c e n t a g e  n u m b e r  of o b s e r v e d  a n d  e x p e c t e d  p l a n t  
l i n e s  c o n t a i n i n g  0, 1, 2, 3, 4 o r  5 r e s i s t a n c e  f a c t o r s .
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T A B L E  6a
T h e  r e l a t i v e  n u m b e r s  of  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  0; 
- R ^  a n d  t h e i r  d i f f e r e n t  c o m b i n a t i o n s  i n  t h e  t o t a l  h o s t  p o p u l a t i o n .
R e s i s t a n c e O b s e r v e d  N o .  o f  
p l a n t s
E x p e c t e d *  
N o .  of  
p l a n t sf a c t o r s C o n t r i b u t i o n
0 121 68. 0869 41. 1142
Ri 6 1 7 . 4 4 9 4 7. 5130
^ 2
16 2 0 . 1 0 8 6 0. 8400
^ 3 10 14. 5428 1. 417 6
12 28.  6274 9. 6595
^ 5 _ 7 21. 0321 9, 3 619
R i R , 3 5 .1 5 3 4
R R , 2 3. 7271
R R 4 1 7. 3361
r r J 3 5. 3 9 0 1
R 2 R 3 0 4. 2 9 5 0
R ^ R f 8 8 . 4 5 4 7
R ^ R ^ 3 6. 2115
R 3R 4 4 6.1146
R 3 R 5 2 4 . 4 9 2 3
R > 5 3 8. 84304: 5
? d 6 0 .0 1 8 4 16. 0308
R  R  R 0 1.1007
R  R  R 3 2 . 1 6 6 8
R R ^ R l 1 1. 5919
i l
0 1. 5 671
1 1.1513
14 2. 2663
R  R 3 R 4 4 1 . 8059
R ^ R ? R ^ 0 1. 3267
R 2 R 4 R 3 2 2. 6117
R 2 R 4 R 5 5 1 . 8 8 8 8
30 1 7 . 4 7 7 2  )
1 0 . 4 6 2 8  )
m
1 0. 3400 )
3
2
0. 6693 ) 
0 . 4 8 4 1  ) 41. 3 840
2 0 . 5 5 7 8  )i. J 4  D
9 2 .5 1 4 0  )
10
250
0 .1 4 3 0  ) 
2 4 9 . 9 9 9 5 X , b =  127. 3190
T h e  e x p e c t e d  n u m b e r  of  p l a n t s  w a s  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  o b s e r v e d  
f r e q u e n c i e s  of  t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s ;  R  = 0. 2040;  R  = 0. 2280;  
R ^  = 0 .1 7 6 0 ;  R ^  = 0 . 2 9 6 0 ;  R ^ =  0 . 2 3 6 0 ;  0 = 0 . 2 7 2 3 .
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w a s  a r b i t r a r i l y  d i v i d e d  i n t o  tw o  a n d  t h e  tw o  h a l v e s  c o m p a r e d .  T h e  f i r s t  
d i v i s i o n  w a s  i n t o  c o a s t a l  a n d  i n l a n d  c o l l e c t i o n  s i t e s  ( A p p e n d i x ,  T a b l e s  
3b  a n d  3c) a n d  t h e  s e c o n d  w a s  i n t o  c o l l e c t i o n  s i t e s  N o r t h  a n d  S o u th  of 
S t i r l i n g  (A p p e n d ix ,  T a b l e s  3d  a n d  3e) .  T h e  s a m p l e s  c o l l e c t e d  f r o m  
D u b l i n  a n d  W e l l e s b o u r n e  w e r e  e x c l u d e d  f r o m  th e  N o r t h  v e r s u s  S o u th  
a n a l y s i s  b e c a u s e  i t  w a s  c o n s i d e r e d  t h a t  t h e y  w e r e  t o o  f a r  a w a y  f r o m  t h e  
r e s t  of th e  c o l l e c t i o n  s i t e s .
T h e  r e s u l t s  of  b o t h  a n a l y s e s  a r e  s u m m a r i s e d  i n  T a b l e s  6b - 6e.
T h e  m e a n  n u m b e r s  of  p l a n t s  p o s s e s s i n g  0 o r  R ^ ,  R ^ ,  R ^  o r  R^  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  c o m p a r e d  b e t w e e n  s u b - p o p u l a t i o n s ,  u s i n g  a  T 
t e s t .  N o n e  of th e  d i f f e r e n c e s  w e r e  f o u n d  t o  be  s i g n i f i c a n t .  T h e  d i s t r i b u t i o n  
o f  tw o  o r  m o r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w a s  a l s o  f o u n d  to  b e  s i m i l a r  i n  t h e s e  
a r e a s .
H o w e v e r ,  i n  a l l  f o u r  s u b - p o p u l a t i o n s  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  no  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s ,  o r  3 o r  m o r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  m o r e  c o m m o n  
t h a n  w e  e x p e c t e d  w h i l e  t h o s e  p o s s e s s i n g  one o n l y  o r  tw o  r e s i s t a n c e  
f a c t o r s  o c c u r r e d  l e s s  f r e q u e n t l y  t h a n  e x p e c t e d .  T h u s  th e  p o p u l a t i o n  
s t r u c t u r e  of t h e s e  s u b - p o p u l a t i o n s  m i m i c s  t h a t  of  th e  t o t a l  p l a n t  
p o p u l a t i o n .
H o s t  D i f f e r e n t i a l s
T h e  a d v a n t a g e s  of h o s t  d i f f e r e n t i a l s  i s  t h a t  t h e y  c a n  be  u s e d  to  
o b t a i n  a l l  o f  t h e  i s o l a t e s  u s e d  h e r e  f o r  a n y  f u r t h e r  w o r k  t h a t  m a y  b e  
n e c e s s a r y .
T h u s ,  i s o l a t e  1 m a y  be  o b t a i n e d  f r o m  p l a n t  l i n e  15d b e c a u s e
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p l a n t  l i n e  15d p o s s e s s e s  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a g a i n s t  i s o l a t e s  2, 3, 4, 5 o r  6. 
S i m i l a r l y ,  i s o l a t e s  2, 3, 4 o r  5 m a y  b e  o b t a i n e d  f r o m  p l a n t  l i n e s  16a,  9 i ,
6h  o r  17b r e s p e c t i v e l y ,  a s  e a c h  p l a n t  l i n e  i s  o n ly  s u s c e p t i b l e  t o  i t s  
r e s p e c t i v e  i s o l a t e .
H o w e v e r ,  i s o l a t e  1 o r  5 m a y  b e  o b t a i n e d  f r o m  p l a n t  l i n e  lo ,  s i n c e  
p l a n t  l i n e  l o  p o s s e s s e s  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a g a i n s t  i s o l a t e s  2, 3, 4 a n d  6. 
T h e s e  i s o l a t e s  m a y  b e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t e s t i n g  t h e  i s o l a t e  t h u s  o b t a i n e d  
o n  p l a n t  l i n e  ISd.  A r e s i s t a n c e  f a c t o r  i n  p l a n t  l i n e  15d w o u l d  i n d i c a t e  t h a t  
t h e  i s o l a t e  i s  p r o b a b l y  5, w h e r e a s  s u s c e p t i b i l i t y  w o u l d  i n d i c a t e  i s o l a t e  1.
I s o l a t e s  1, 2, 3, 4 o r  5 m a y  b e  t e s t e d  on  p l a n t  l i n e  9a  to  d i s t i n g u i s h  
t h e m  f r o m  i s o l a t e s  7 o r  8. S i n c e  p l a n t  l i n e s  15d, lo ,  16a,  9i  a n d  6h w e r e  
n o t  t e s t e d  w i t h  i s o l a t e  7 o r  8, i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  s o m e  o r  a l l  of  t h e s e  
p l a n t  l i n e s  m a y  b e  s u s c e p t i b l e  to  on e  o r  b o th  i s o l a t e s .  R e s i s t a n c e  i n  
p l a n t  9a  to  i s o l a t e s  1, 2, 3, 4 o r  5 w o u l d  c o n f i r m  t h e i r  p r e s e n c e ,  b u t  
s u s c e p t i b i l i t y  w o u l d  i n d i c a t e  i s o l a t e  7 o r  8.
I s o l a t e  1 o r  7 c o u l d  be  o b t a i n e d  f r o m  p l a n t  l i n e  9g,  b u t  t h e  tw o  
i s o l a t e s  m a y  b e  d i s t i n g u i s h e d  b y  t e s t i n g  th e  i s o l a t e  t h u s  o b t a i n e d  o n  p l a n t  
l i n e  9a .  A r e s i s t a n c e  f a c t o r  i n  p l a n t  9a  w o u l d  i n d i c a t e  t h a t  t h e  i s o l a t e  i s  
p r o b a b l y  1, b u t  s u s c e p t i b i l i t y  m a y  i n d i c a t e  i s o l a t e  7.
F i n a l l y ,  t h e  i s o l a t e  o b t a i n e d  f r o m  p l a n t  l i n e  9a  c o u l d  b e  i s o l a t e  
7 o r  8 s i n c e  i s o l a t e s  1 - 6  a r e  a  v i r u l e n t  on  p l a n t  l i n e  9a.  To  d i s t i n g u i s h  
b e t w e e n  i s o l a t e s  7 a n d  8, t h e  i s o l a t e  t h u s  o b t a i n e d  s h o u l d  b e  t e s t e d  on 
p l a n t  l i n e  9g. S u s c e p t i b i l i t y  t o  t h i s  i s o l a t e  m a y  i n d i c a t e  i s o l a t e  7, b u t  a  
r e s i s t a n c e  f a c t o r  a g a i n s t  i t  w o u l d  i n d i c a t e  i s o l a t e  8.
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A n y  o f  t h e s e  i s o l a t e s  c o u l d  t h e n  b e  t e s t e d  on  p l a n t  l i n e s  7b,  8h 
o r  lOj b e c a u s e  t h e s e  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a g a i n s t  i s o l a t e s  
1 - 8 .  S u s c e p t i b i l i t y  t o  a n y  o f  t h e  e i g h t  i s o l a t e s  m a y  i n d i c a t e  a n  e n t i r e l y  
n e w  r a c e ,  b u t  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a g a i n s t  t h e m  m a y  c o n f i r m  t h e i r  p r e s e n c e .  
A l l  t h e  h o s t  d i f f e r e n t i a l s  a n d  t h e i r  r e a c t i o n  t y p e  to  t h e s e  i s o l a t e s  a r e  
l i s t e d  i n  T a b l e  7.
T A B L E  7
H o s t  d i f f e r e n t i a l s  a n d  t h e  r e a c t i o n  t y p e s  o b t a i n e d  b y  t h e i r  i n o c u l a t i o n  
w i t h  i s o l a t e s  1 - 8 .
H o s t I s o l a t e s
D i f f e r e n t i a l s 1 2 3 4 5 6 7 8
15d S R R R R R - -
16a R S R R R R - -
9i R R S R R R - -
6h R R R S R R - -
lo S R R R S R - -
17b R R R R R S R R
9g S R R R R R S R
9a R R R R R R S S
8h  o r  7b o r  lOj R R R R R R R R
W h e r e ,  S 
R
s u s c e p t i b i l i t y  
r e s i s t a n c e  
n o t  t e s t e d
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DISCU SSION
T h e  d i f f e r e n t i a l  r e a c t i o n s  b e t w e e n  250  p l a n t  l i n e s  of S. v u l g a r i s  
a n d  8 i s o l a t e s  of E .  f i s c h e r i  d e m o n s t r a t e  t h e  e x i s t e n c e  of r e s i s t a n c e  
f a c t o r s  i n  t h e  h o s t  w h i c h  a r e  m a t c h e d  b y  v i r u l e n c e  f a c t o r s  i n  t h e  p a r a s i t e .  
T h e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e  h o s t  p l a n t  l i n e  a n d  p a r t i c u l a r  i s o l a t e s  of th e  
p a r a s i t e  a r e  s i m i l a r  t o  t h o s e  w h i c h  w o u l d  b e  p r e d i c t e d  w i t h  a  g e n e - f o r -  
g e n e  s y s t e m  ( P e r s o n ,  1959).
T h e  r e a c t i o n  o f  s e e d l i n g s  to  i n f e c t i o n  w a s  b a s i c a l l y  t h e  s a m e  a s
t h a t  o f  th e  a d u l t  p l a n t ,  i n d i c a t i n g  t h a t  r e s i s t a n c e  i n  th e  s e e d l i n g  a n d  i n
t h e  a d u l t  p l a n t  i s  p r o b a b l y  c o n d i t i o n e d  by  t h e  s a m e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s .
T h e  o n ly  n o t i c e a b l e  d i f f e r e n c e  w a s  t h a t  i n f e c t i o n  i n  t h e  s e e d l i n g  s t a g e
r e d u c e d  s u b s e q u e n t  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  to  a  g r e a t e r  e x t e n t  t h a n  w a s
th e  c a s e  i n  th e  a d u l t  p l a n t .  I n  t h i s  r e s p e c t ,  t h e  r e a c t i o n s  of g r o u n d s e l  to
i n f e c t i o n  w e r e  s i m i l a r  to  t h o s e  of  m a n y  c r o p  p l a n t s .  F o r  e x a m p l e ,  g e n e s
M l  , M l  , M l  a n d  M l  i n  T r i t i c u m  v u l g a r e ,  h a v e  b e e n  s h o w n  to  c o n f e r  t  u  c a   °---
r e s i s t a n c e  to  E r y s i p h e  g r a m i n i s  f. sp .  t r i t i c i  i n  b o t h  th e  s e e d l i n g  a n d  a d u l t  
p l a n t  s t a g e s ,  ( P u g s l e y  a n d  C a r t e r ,  1954).
A l l  t h e  2 50 p l a n t  l i n e s  w e r e  t e s t e d  w i t h  5 o u t  of  t h e  8 i s o l a t e s  of  
t h e  p a r a s i t e  a n d  ou t  of t h e  32 d i f f e r e n t  c o m b i n a t i o n s  of r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
e x p e c t e d ,  2 8 w e r e  fou n d .  T h e  m i s s i n g  4 c a n  b e  a t t r i b u t e d  to t h e  s m a l l ­
n e s s  of th e  s a m p l e  s i z e .
T h e  m o s t  n u m e r o u s  p h e n o t y p e  w a s  t h a t  w i t h o u t  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
to  a n y  of  th e  f iv e  i s o l a t e s  a n d  t h e y  m a d e  up  48.  4% o f  th e  250 p l a n t s  t e s t e d .  
T h o s e  p o s s e s s i n g  o n ly  one  r e s i s t a n c e  f a c t o r  a c c o u n t e d  f o r  2 0 . 4 %  a n d
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t h o s e  p o s s e s s i n g  2, 3, 4 o r  a l l  5 r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a c c o u n t e d  f o r  11, 6,
12. 0, 3. 6 o r  4,  0% r e s p e c t i v e l y .  T h e  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e s  o f  t h e  p l a n t s  
s a m p l e d  f r o m  t h e  s u b - a r e a s  ( C o a s t a l  a n d  I n l a n d  o r  N o r t h  a n d  S o u th ,  
A p p e n d i x ,  T a b l e s  3b - 3e)  a r e  s i m i l a r  t o  t h a t  e x h i b i t e d  by  t h e  t o t a l  p la n t  
s a m p l e  ( A p p e n d ix ,  T a b l e  3a ) .
T h e  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  of  g r o u n d s e l  in  t e r m s  of  r e s i s t a n c e  
f a c t o r s ,  t h u s  r e s e m b l e s  a  m u l t i l i n e .  H o w e v e r ,  t h e  g r e a t  m o r p h o l o g i c a l  
v a r i a t i o n  s h o w n  b e t w e e n  t h e  p l a n t  l i n e s  ( S e e  C h a p t e r  4) , c l e a r l y  i n d i c a t e s  
t h a t  t h e y  a r e  n o t  i s o g e n i c  l i n e s  a n d  s o  t h e  p o p u l a t i o n  i s  m o r e  d i r e c t l y  
e q u i v a l e n t  to  a  m i x e d  v a r i e t y  c r o p p i n g  s y s t e m .
A n  a n a l y s i s  of  t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  t h e  t o t a l  h o s t  p o p u l a t i o n ,  
i n d i c a t e s  t h a t  t h e  p l a n t  l i n e s  w i t h o u t  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a n d  t h o s e  
p o s s e s s i n g  3 o r  m o r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  m u c h  m o r e  c o m m o n  t h a n  
e x p e c t e d ,  w h i l e  t h o s e  p o s s e s s i n g  o n e  o r  tw o  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  l e s s  
c o m m o n  t h a n  e x p e c t e d .  I t  t h u s  a p p e a r s  t h a t  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  no  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s ,  d e t e c t a b l e  b y  t h e  5 i s o l a t e s ,  a n d  t h o s e  p o s s e s s i n g  3 o r  
m o r e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s ,  h a v e  a  s e l e c t i v e  a d v a n t a g e  o v e r  t h o s e  p o s s e s s i n g
rs-e
one  o r  tw o  r e s i s t a n c e  f a c t o r s .  T h e  s e l e c t i o n  p r e s s u r e  l e a d i n g  
to  t h i s  s t r u c t u r e  w a s  m o s t  l i k e l y  i m p o s e d  b y  th e  p a r a s i t e  a l t h o u g h  o t h e r  
e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  p r o b a b l y  c o n t r i b u t e d  to  i t .
S i n c e  n o t h i n g  i s  k n o w n  a b o u t  th e  t o t a l  m i l d e w  p o p u l a t i o n  i n  t e r m s  
of i t s  r a c e  s t r u c t u r e  a n d  th e  f r e q u e n c i e s  of  t h e  i n d i v i d u a l  r a c e s ,  o n e  c a n  
o n l y  s p e c u l a t e  a b o u t  t h e  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  t h a t  m a y  b e  i n v o l v e d .  T h e r e
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a r e  tw o  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s  f o r  th e  s e l e c t i v e  a d v a n t a g e  of  p l a n t s  w i t h ­
o u t  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  to  t h e  f i v e  i s o l a t e s  of  t h e  p a r a s i t e .  F i r s t l y ,  t h e s e  
p l a n t  l i n e s  m a y  p o s s e s s  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a g a i n s t  s e v e r a l  o t h e r  r a c e s  
a b o u t  w h i c h  n o t h i n g  i s  k n o w n .  I f  t h i s  i s  t r u e ,  t h e n  t h e s e  p l a n t  l i n e s  a r e  
n o t  l i k e l y  to  b e  s e l e c t e d  a g a i n s t .  S e c o n d l y ,  i f  s u c h  p l a n t  l i n e s  h a v e  h i g h  
l e v e l s  o f  t o l e r a n c e  t o  i n f e c t i o n ,  t h e n  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  e x e r t e d  b y  t h e  
p a r a s i t e  m a y  n o t  be  v e r y  g r e a t ,  i n  w h i c h  c a s e  p l a n t s  w i t h o u t  r e s i s t a n c e  
f a c t o r s  w o u l d  n o t  b e  a t  a  g r e a t  d i s a d v a n t a g e  c o m p a r e d  to  t h o s e  w i t h  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s .  T h e  p r e v a l e n c e  of  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  3 o r  m o r e  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s ,  h o w e v e r ,  c o u l d  b e  d u e  to  t h e  f a c t  t h a t  e a c h  p l a n t  l i n e  
w o u l d  b e  a t t a c k e d  b y  f e w e r  r a c e s  of  t h e  p a r a s i t e  a n d  s o  t h e i r  s u r v i v a l  r a t e  
m i g h t  b e  h i g h e r .
A to ta l  of 9 i s o l a t e s  of E . f i s c h e r i  w e r e  o b ta in ed  and an a n a l y s i s  
o f  the v ir u le n c e  f a c t o r s  p o s s e s s e d  by ea ch ,  r e v e a le d  8 d if f e r e n t  r a c e s ,  
e a c h  p o s s e s s i n g  v ir u le n c e  f a c t o r s  m a tc h in g  a l l  but one of the 8 r e s i s t a n c e  
f a c t o r s .  T h u s,  the 8 r a c e s  a r e  c o m p le x  r a c e s  w ith  a v i r u l e n c e  fo r  one  
r e s i s t a n c e  fa c to r  on ly . The to ta l  n u m b e r  o f  d i f f e r e n t  r a c e s  in  the G la sg o w  
p o p u la t io n  of the m i ld e w  i s  n ot know n, but c l e a r l y  i t  i s  g r e a t e r  than  8 and  
s in c e  out of 9 i s o l a t e s  o b ta in ed  on ly  one w a s  s i m i l a r  to any  of  the  o th e r s ,  
i t  m a y  be f a ir ly  e x t e n s iv e .
O v e r  h a l f  of  t h e  p l a n t s  s u s c e p t i b l e  to e a c h  r a c e  g a v e  a  r e a c t i o n  
ty p e  4 to  t h a t  r a c e ,  w i t h  o n ly  a b o u t  20% f a l l i n g  i n t o  e a c h  of  t h e  o t h e r  tw o  
c a t e g o r i e s  ( i n f e c t i o n  t y p e s  2 a n d  3). T h u s  s e l e c t i o n  a p p e a r s  to  f a v o u r  
t h e  m o s t  v i r u l e n t  c o n d i t i o n  i n  t h e  p a r a s i t e ,  p r e s u m a b l y  b e c a u s e  t h e  h o s t  
p l a n t  i s  t o l e r a n t  of h i g h  l e v e l s  of  i n f e c t i o n  a s  h a s  b e e n  s h o w n  b y  B e n - K a l i o
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(1976) a n d  c o n f i r m e d  i n  P a r t  II,  C h a p t e r  2 of t h i s  t h e s i s .  I t  w o u l d  a p p e a r  
t h a t  l o w  l e v e l s  of  i n f e c t i o n ,  i .  e .  i n f e c t i o n  t y p e s  2 o r  3 a r e  s e l e c t e d  
a g a i n s t .
A n a l y s i s  of  v a r i a n c e  r e v e a l e d  t h a t  t h e r e  w a s  n o  s i g n i f i c a n t  
d i f f e r e n c e  i n  a g g r e s s i v e n e s s  b e t w e e n  t h e  5 r a c e s  w i t h  w h i c h  th e  d e t a i l e d  
s t u d y  w a s  c a r r i e d  ou t .  I t  h a s  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  a c c u m u l a t i o n  of 
g e n e s  f o r  v i r u l e n c e  i n  s i n g l e  r a c e s  of  a  p a t h o g e n  m i g h t  r e s u l t  i n  d e c r e a s e d  
f i t n e s s  o r  a g g r e s s i v e n e s s  of  t h e s e  r a c e s  (V a n  d e r  P l a n k ,  1963;  L e o n a r d ,
19 69). T h is  in v e s t ig a t io n ,  h o w e v e r ,  p r o v id e s  no su p p o r t  for th is  v ie w .
T h u s  n a t u r a l  s e l e c t i o n  i n  t h e  p a r a s i t e ,  p r e s u m a b l y  a s  t h e  r e s u l t  
o f  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  e x e r t e d  b y  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n ,  h a s  l e d  t o  th e  
d e v e l o p m e n t  of  a  n u m b e r  of c o m p l e x  r a c e s ,  e a c h  of  w h i c h  c a n  i n f e c t  a  
l a r g e  p r o p o r t i o n  of t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  w i t h i n  a  g i v e n  a r e a .  S i m i l a r l y ,  
n a t u r a l  s e l e c t i o n  in  t h e  h o s t  a s  th e  r e s u l t  of s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  e x e r t e d  
b y  t h e  p a r a s i t e  p o p u l a t i o n ,  h a s  l e d  to  t h e  d e v e l o p m e n t  of  p o p u l a t i o n s  
c o n t a i n i n g  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  c o m p l e x  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  (3 o r  m o r e ) ,  
a n d  a l s o  to  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  h i g h  l e v e l s  of t o l e r a n c e .
T h e s e  r e s u l t s  t h u s  i n d i c a t e  t h a t  m u l t i l i n e s  o r  m i x e d  v a r i e t i e s  
w h e n  u s e d  to  c o n t r o l  p l a n t  d i s e a s e s ,  a r e  l i k e l y  to  g iv e  o n ly  a s h o r t  t e r m  
p r o t e c t i o n  a g a i n s t  t h e i r  v a r i o u s  p a t h o g e n s .  I n  th e  l o n g  t e r m ,  s e l e c t i o n  
i n  t h e  p a r a s i t e  p o p u l a t i o n  i s  l i k e l y  to  g iv e  r i s e  to  h i g h l y  c o m p l e x  r a c e s  
w h i c h  a r e  a b l e  to  a t t a c k  m o s t ,  i f  n o t  a l l ,  th e  c u l t i v a r s  of  t h e  m u l t i l i n e  o r  
m i x e d  v a r i e t y .
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C H A P T E R  3 T H E  I N T E R A C T I O N S  B E T W E E N  F I V E  I S O L A T E S  
O F  E R Y S I P H E  F I S C H E R I  A N D  O T H E R  S E N E  CIO 
S P E C I E S
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S
S i n c e  s e e d  of a  r a n g e  of  S e n e c i o  s p e c i e s  b e c a m e  a v a i l a b l e  d u r i n g  
th e  c o u r s e  of t h i s  s t u d y  i t  w a s  d e c i d e d  t h a t  t h e i r  s u s c e p t i b i l i t y  to E .  f i s c h e r i  
b e  d e t e r m i n e d .
S o u r c e s  of  p l a n t  m a t e r i a l
T h e  s e e d  of S. s q u a l i d i s  w a s  c o l l e c t e d  f r o m  C r i a n l a r i c h  ( S c o t l a n d ) ;  
t h a t  o f  S. a l p i n u s , S. i n c a n u s  a n d  S. v i s c o s u s  w a s  k i n d l y  d o n a t e d  by  
D r .  I. C r u t e  of  N a t i o n a l  V e g e t a b l e  R e s e a r c h  S t a t i o n ,  W e l l e s b o u r n e ;  a n d  
t h a t  of  S. a p p e n d i c u l a t a , S. b u n c h e l i  a n d  S. v e r n a l i s  w a s  o b t a i n e d  f r o m  
th e  R o y a l  B o t a n i c  G r a d e n s ,  K e w .
P r o d u c t i o n  of p l a n t  m a t e r i a l
A l l  p l a n t s  w e r e  r a i s e d  a s  d e s c r i b e d  i n  t h e  G e n e r a l  M e t h o d s  (p .  21).
S. s q u a l i d i s  , S. v i s c o s u s  a n d  S. v e r n a l i s  w e r e  i n b r e d  f o r  t h r e e  
g e n e r a t i o n s  a s  d e s c r i b e d  in  t h e  G e n e r a l  M e t h o d s  (p. 21 ). S. i n c a n u s  
f l o w e r e d  b u t  d id  n o t  s e t  v i a b l e  s e e d  w h i l e  S. a l p i n u s ,  S. b u n c h e l i  a n d
S. a p p e n d i c u l a t a  d id  n o t  f l o w e r  a t  a l l  t h r o u g h o u t  the  p e r i o d  of  t h i s  
i n v e s t i g a t i o n .
I n o c u l a t i o n  p r o c e d u r e
I n o c u l a t i o n s  w i t h  i s o l a t e s  1, 2, 3, 4 a n d  5 w e r e  c a r r i e d  ou t  u n d e r  
c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s  a s  d e s c r i b e d  i n  t h e  G e n e r a l  M e t h o d s ,  ( p . 34 ).
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R E S U L T S
W h e n  p l a n t s  of a l l  s p e c i e s  w e r e  e x p o s e d  to n a t u r a l  i n f e c t i o n  i n  t h e  
g r e e n h o u s e ,  o n ly  S. i n c a n u s  a n d  S. v e r n a l i s  b e c a m e  i n f e c t e d .
T h e  r e s u l t s  o f  c o n t r o l l e d  i n o c u l a t i o n s  w i t h  i s o l a t e s  1 to  5 a r e  g i v e n  
i n  T a b l e  8 .
A s  c a n  b e  s e e n ,
T A B L E  8
T h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  s o m e  S e n e c i o  s p e c i e s  a n d  i s o l a t e s  1 -  5 of  E r y s i p h e  
f i s c h e r i
H o s t  p l a n t s 1 2
I s o l a t e s
3 4 5
I n f e c t i o n  T y p e s
S e n e c i o  s q u a l i d i s 0 0 0 0 0
S e n e c i o  v e r n a l i s 4 4 4 0 4
S e n e c i o  a l p i n u s 0 0 0 0 0
S e n e c i o  a p p e n d i c u l a t a 0 0 0 0 0
S e n e c i o  b u n c h e l i 0 0 0 0 0
S e n e c i o  i n c a n u s 4 3 2 4 3
S e n e c i o  v i s c o s u s 0 0 0 0 0
W h e r e ,  I n f e c t i o n  t y p e  0 = r e s i s t a n t
I n f e c t i o n  t y p e s  2 - 4  = s u s c e p t i b l e
o n ly  th e  tw o  s p e c i e s ,  S. v e r n a l i s  a n d  S. i n c a n u s  t h a t  b e c a m e  i n f e c t e d  i n
th e  g r e e n h o u s e  w e r e  s u s c e p t i b l e .  S. v e r n a l i s  w a s  s u s c e p t i b l e  to  a l l
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i s o l a t e s  e x c e p t  4 w h i l e  S. i n c a n u s  w a s  s u s c e p t i b l e  t o  a l l  f i v e  i s o l a t e s .
T h u s ,  S. s q u a l i d i s , S. a l p i n u s , S. a p p e n d i c u l a t a ,  S. b u n c h e l i  a n d  S. 
v i s c o s u s  w e r e  r e s i s t a n t  to  e a c h  of t h e  f i v e  i s o l a t e s  a n d  p r o b a b l y  to  a l l  
o t h e r  i s o l a t e s  w h i c h  w e r e  p r e s e n t  i n  th e  G l a s g o w  m i l d e w  p o p u l a t i o n  d u r i n g  
t h e  p e r i o d  of t h i s  i n v e s t i g a t i o n .
D ISC U S S IO N
I n  t h i s  s t u d y  n o n e  of  t h e  f iv e  i s o l a t e s  of E.  f i s c h e r i  w a s  a b l e  to  
i n f e c t  S. a l p i n u s , S. s q u a l i d i s , S. b u n c h e l i , S. v i s c o s u s  o r  S. a p p e n d i c u l a t a . 
T h e s e  w e r e  a l s o  n o t  i n f e c t e d  w h e n  e x p o s e d  to  n a t u r a l  i n f e c t i o n  b y  t h e  
G l a s g o w  m i l d e w  p o p u l a t i o n  o v e r  a  p e r i o d  of  a b o u t  tw o  a n d  a  h a l f  y e a r s .
I t  m a y  b e  t h a t  i s o l a t e s  of  t h e  p a r a s i t e  w h i c h  c o u l d  i n f e c t  a n y  o f  t h e s e  
s p e c i e s  w e r e  n o t  p r e s e n t  i n  t h e  m i l d e w  p o p u l a t i o n  d u r i n g  th e  t i m e  of  t h e  
e x p e r i m e n t s .  C o n t r a r y  to  t h e s e  f i n d i n g s ,  B l u m e r  (1967) h a s  r e p o r t e d  
t h a t  S. a l p i n u s  a n d  S. v i s c o s u s  a r e  h o s t  p l a n t s  of E r y s i p h e  f i s c h e r i .
S e n e c i o  v e r n a l i s  w a s  f o u n d  to  b e  s u s c e p t i b l e  to  f o u r  of th e  f iv e  
i s o l a t e s  of E .  f i s c h e r i  t e s t e d .  T h i s  s p e c i e s  w a s  l i s t e d  ( B l u m e r ,  19 67) 
o n ly  a s  a  p r o b a b l e  h o s t  p l a n t  of E .  f i s c h e r i . T h i s  r e s u l t  n o w  c o n f i r m s  
t h a t  i t  i s  a  h o s t  p l a n t  of  t h e  g r o u n d s e l  p o w d e r y  m i l d e w .
S e n e c i o  i n c a n u s  w a s  f o u n d  to  be  s u s c e p t i b l e  to a l l  f i v e  i s o l a t e s  
o f  th e  p a r a s i t e  a l t h o u g h  i t  w a s  n o t  l i s t e d  a s  a  h o s t  p l a n t  by  B l u m e r  (1967). 
T h u s  E r y s i p h e  f i s c h e r i  h a s  a  w i d e r  h o s t  r a n g e  w i t h i n  t h e  g e n u s  S e n e c i o  
t h a n  t h a t  l i s t e d  b y  B l u m e r  (1967),
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C H A P T E R  4: C O R R E L A T I O N  B E T W E E N  M O R P H O L O G I C A L
C H A R A C T E R I S T I C S  A N D  R E S I S T A N C E  F A C T O R S  
IN T H E  H O S T  P L A N T
P R E V I O U S  W O R K
S e n e c i o  v u l g a r i s  i s  a  s p e c i e s  w i t h  v e r y  v a r i e d  m o r p h o l o g i c a l  
f o r m s .  P l a n t s  m a y  be  p r o f u s e l y  b r a n c h e d  o r  m a y  h a v e  a  s i n g l e  u n b r a n c h e d  
o r  l i t t l e  b r a n c h e d  a x i s .  T h e y  u s u a l l y  h a v e  p u r p l e  ( o f t e n  d e s c r i b e d  a s  
r e d  i n  t h e  l i t e r a t u r e ,  T r o w ,  1912), g l a b r o u s  s t e m s ,  b u t  f o r m s  w i t h  g r e e n  
g l a b r o u s  s t e m s  a l s o  o c c u r .
K o c h  (1902),  r e c o g n i s e d  tw o  f o r m s  (S o r d i d u s  a n d  R a d i a t u s ) on  
t h e  b a s i s  o f  f l o r a l  m o r p h o l o g y .  H e  d e s c r i b e d  S o r d i d u s  a s  one  i n  w h i c h  
a l l  f l o r e t s  of  t h e  i n f l o r e s c e n c e  a r e ,  n o n - r a d i a t e  a n d  th e  o t h e r  R a d i a t u s  
i n  w h i c h  t h e  o u t e r  l a y e r  of  t h e  i n f l o r e s c e n c e  h a s  l i g u l a t e  r a y  f l o r e t s .
T r o w  (1912, 1916), b a s i n g  h i s  i d e n t i f i c a t i o n  on  th e  s t e m ,  l e a f  a n d  
f l o r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  r e c o g n i s e d  t w e l v e  f o r m s  i n  c u l t u r e  e x p e r i m e n t s ,  
b u t  h e  s t u d i e d  o n ly  s e v e n  of  t h e m  i n  d e t a i l ,
E r e c t u s , l a t i f o l i u s  a n d  m u l t i c a u l i s  a r e  n o n - r a d i a t e  f o r m s  w i t h  
g r e e n  g l a b r o u s  s t e m s .  M u l t i  c a u l i s  i s  d i f f e r e n t  f r o m  e r e c t u s  a n d  l a t i f o l i u s  
i n  i t s  b r a n c h i n g  h a b i t .  I t  g e n e r a l l y  p r o d u c e s  m a n y  b r a n c h e s  f r o m  th e  
a x i l s  of  a  b a s a l  r o s e t t e  o f  l e a v e s ;  t h e  b a s a l  r o s e t t e  p r o b a b l y  r e s u l t i n g  
f r o m  th e  s h o r t e n i n g  of t h e  b a s a l  i n t e r n o d e s .  E r e c t u s  a n d  l a t i f o l i u s  a r e  
l i t t l e  b r a n c h e d  a n d  t h e  i n t e r n o d e s  a r e  of  a p p r e c i a b l e  l e n g t h .  A l l  t h r e e  
f o r m s  p r o d u c e  a b o u t  17 - 24 l e a v e s  on  t h e  m a i n  a x i s ,  b u t  t h o s e  of e r e c t u s  
a r e  b r o a d ,  f l a t  a n d  y e l l o w i s h  g r e e n  i n  c o l o u r  w h i l e  t h o s e  of  m u l t i  c a u l i s
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a r e  c o m p a r a t i v e l y  s m a l l e r ,  b u t  d a r k  g r e e n  in  c o l o u r .  L a t i f o l i u s  
p r o d u c e s  b r o a d ,  i n c u r v e d ,  d a r k  g r e e n  l e a v e s  w h i c h  a r e  s h i n y  on  t h e  
u p p e r  e p i d e r m i s .
P r a e c o x  a n d  g e n e v e n s i s  a r e  n o n - r a d i a t e  f o r m s  w i t h  r e d  g l a b r o u s  
s t e m s .  P r a e c o x  i s  d i f f e r e n t  f r o m  g e n e v e n s i s  i n  t h a t  i t s  s t e m  i s  l i t t l e  
b r a n c h e d  p r o d u c i n g  s e c o n d a r y  b r a n c h e s  on ly ,  w h i l e  t h a t  of g e n e v e n s i s  i s  
p r o f u s e l y  b r a n c h e d  w i t h  t h e  s e c o n d a r y  a x i s  p r o d u c i n g  t e r t i a r y  a x e s  a s  
w e l l .  T h e y  b o t h  h a v e  i n t e r n o d e s  of a p p r e c i a b l e  l e n g t h ,  b u t  p r a e c o x  p r o ­
d u c e s  o n l y  a b o u t  8 - 1 5  n a r r o w ,  d a r k  g r e e n  l e a v e s  w h i l e  g e n e v e n s i s  p r o ­
d u c e s  11 - 18.
L a n u g i n o s u s  a n d  a n g u s t i f o l i u s  p o s s e s s  r e d  h a i r y  s t e m s .
A n g u s t i f o l i u s  i s  l i t t l e  b r a n c h e d  a n d  p o s s e s s e s  l o n g  i n t e r n o d e s  w i t h  a b o u t  
14 - 20 n a r r o w ,  d a r k  g r e e n  l e a v e s .  I t  i s  a  n o n - r a d i a t e  f o r m  a n d  e a c h  
f l o w e r  i s  lo n g  s t y l e d  w h i l e  l a n u g i n o s u s  i s  a  r a d i a t e  f o r m  w i t h  s h o r t  s t y l e d  
f l o w e r s .  I t  i s  p r o f u s e l y  b r a n c h e d  w i t h  b r a n c h e s  a r i s i n g  f r o m  a c l o s e  
r o s e t t e  of b a s a l  l e a v e s .  S i m i l a r  c r o w d i n g  of  l e a v e s  a l s o  o c c u r s  a t  th e  
a p e x .  I t  p r o d u c e s  a b o u t  28  - 32 b r o a d  d a r k  g r e e n  l e a v e s .
T r o w  (1 9 1 6 ) d i s c o v e r e d  t h a t  a l l  f o r m s  w e r e  c r o s s  c o m p a t i b l e  a n d  
h e  w a s  a b l e  to  p r o d u c e  r a d i a t e  f o r m s  of t h e  n o n - r a d i a t e  f o r m s  b y  
h y b r i d i z a t i o n .
A l t h o u g h ,  t h e  m a j o r i t y  of  B o t a n i s t s  f o l l o w  K o c h  (1902) i n  r e c o g n i s i n g  
tw o  f o r m s  only ;  (a )  th e  t y p e  f o r m  S e n e c i o  v u l g a r i s  L  w h i c h  i s  t h e  n o n -  
r a d i a t e  f o r m ,  a n d  (b) a  v a r i e t y  of t h i s  w i t h  l i g u l a t e  r a y  f l o r e t s ,  S e n e c i o  
v u l g a r i s  L  v a r  r a d i a t u s  K o c h ,  i t  i s  c l e a r  t h a t  a  c o n s i d e r a b l e  d e g r e e  of
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m o r p h o l o g i c a l  v a r i a t i o n  e x i s t s  w i t h i n  th e  s p e c i e s .
T h e  a i m  of t h i s  s e c t i o n  of  s t u d y  w a s  t h e r e f o r e  to  e x a m i n e  t h e  
m o r p h o l o g i c a l  v a r i a t i o n  b e t w e e n  t h e  d i f f e r e n t  p l a n t  l i n e s  to  s e e  h o w  
c l o s e l y  i t  c o n f o r m s  to  t h o s e  r e p o r t e d  by  T r o w  (1912, 1916) a n d  t o  d e t e r m i n e  
i f  t h e r e  a r e  a n y  a s s o c i a t i o n s  b e t w e e n  p a r t i c u l a r  m o r p h o l o g i c a l  f o r m s  
a n d  m i l d e w  r e s i s t a n c e  f a c t o r s .
R E S U L T S
M o r p h o l o g i c a l  v a r i a b i l i t y  b e t w e e n  th e  i n b r e d  l i n e s  of  g r o u n d s e l
T h e  p l a n t  l i n e s  u s e d  f o r  t h i s  s t u d y  a r e  a l l  t h e  s a m e  a s  t h o s e  
u s e d  f o r  t h e  t e s t s  on  h o s t / p a r a s i t e  i n t e r a c t i o n  in  C h a p t e r  2. T h e  s t e m ,  
l e a v e s  a n d  f l o r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  of  e a c h  of th e  i n b r e d  l i n e s  w e r e  
e x a m i n e d  a n d  t h e  m a i n  f e a t u r e s  a r e  b r i e f l y  d e s c r i b e d  b e l o w .  D e t a i l e d  
o b s e r v a t i o n s  a r e  g i v e n  in  t h e  A p p e n d i x ,  T a b l e  4.
T h e  S t e m
A few  p l a n t  l i n e s  h a d  g r e e n  s t e m s ,  b u t  t h e  m a j o r i t y  h a d  p u r p l i s h  
r e d  s t e m s .  T h e  i n t e n s i t y  of r e d n e s s  w a s  i n  p a r t  d e p e n d e n t  u p o n  l i g h t  
c o n d i t i o n s .  S o m e  g r e e n  s t e m m e d  p l a n t s  p r o d u c e d  r e d d i s h  p i g m e n t s ,  
p a r t i c u l a r l y  a t  th e  n o d e s  a n d  t h e  l o w e r m o s t  i n t e r n o d e s  w h e n  e x p o s e d  to  
l i g h t ,  w h i l e  r e d  s t e m m e d  p l a n t s  l o s t  s o m e  of t h e i r  r e d  c o l o u r  i n  s h a d e .
E p i d e r m a l  h a i r s
M o s t  of  th e  p l a n t s  w e r e  g l a b r o u s ,  a l t h o u g h  h a i r s  w e r e  o f t e n  
p r e s e n t  in  the  l e a f  a x i l s ,  on  t h e  l e a f  b u d s  a n d  on t h e  y o u n g e s t  i n t e r n o d e s .
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A fe w  o f  t h e  p l a n t s  w e r e ,  h o w e v e r ,  d i s t i n c t l y  h a i r y .  E n v i r o n m e n t a l  
c o n d i t i o n s  i n f l u e n c e d  h a i r  p r o d u c t i o n  a n d  i n  m o s t  p l a n t s ,  h a i r s  w e r e  l e s s  
w e l l  d e v e l o p e d  a s  t h e  p l a n t s  g r e w  o l d e r .
B r a n c h i n g  h a b i t
V a r i o u s  b r a n c h i n g  h a b i t s  w e r e  o b s e r v e d .  S o m e  p l a n t s  w e r e  
u n b r a n c h e d  o r  l i t t l e  b r a n c h e d  w h i l e  o t h e r s  w e r e  p r o f u s e l y  b r a n c h e d .
A m o n g  t h e  p r o f u s e l y  b r a n c h e d  f o r m s  w e r e  one  p r o d u c i n g  t e r t i a r y  b r a n c h e s .  
P l a n t s  p r o d u c i n g  t e r t i a r y  b r a n c h e s  a r e  r a r e  a s  t h e  m a j o r i t y  o f  t h e m  
p r o d u c e  o n ly  s e c o n d a r y  b r a n c h e s .  I n  s o m e  p l a n t s  b r a n c h e s  a r o s e  f r o m  
b a s a l  n o d e s  w h i c h  h a d  v e r y  s h o r t  i n t e r n o d e s  s o  t h a t  a  r o s e t t e  of b a s a l  
b r a n c h e s  d e v e l o p e d .  I n  s o m e  o t h e r s ,  t h e  b a s a l  i n t e r n o d e s  a r e  of  a p p r e c i a b l e  
l e n g t h  ( P l a t e  4).
T h e  l e a v e s
T h e  l e a v e s  a r e  v e r y  v a r i a b l e  i n  s h a p e ,  s i z e  a n d  c o l o u r .  S o m e  
of  t h e m  a r e  i n c u r v e d ,  a  f e w  a r e  u p t u r n e d ,  b u t  th e  c o m m o n e s t  t y p e s  a r e  
f l a t .  T h e  s i z e  v a r i e d  f r o m  s m a l l  a n d  n a r r o w  to  l a r g e  a n d  b r o a d .  M o s t  
l e a v e s  a r e  d a r k  g r e e n  i n  c o l o u r ,  b u t  a f e w  a r e  y e l l o w  g r e e n  w h i l e  t h e  
r e s t  a r e  i n t e r m e d i a t e .  T h e  l o w e r  e p i d e r m i s  of  t h e  l e a v e s  of s o m e  r e d  
s t e m m e d  p l a n t s  a r e  r e d  i n  c o l o u r  w h i l e  o t h e r s  a r e  g r e e n .  T h e  r e d  c o l o u r  
g r a d u a l l y  d e c r e a s e d  i n  i n t e n s i t y  a s  t h e  l e a v e s  g r e w  o l d e r .
T h e  i n f l o r e s c e n c e
T h e  i n f l o r e s c e n c e  c o n s i s t s  of  tw o  t y p e s :  on e  ty p e  i s  c o m p o s e d
of  d i s c  f l o r e t s  o n ly  ( n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e )  a n d  t h e  o t h e r  i s  c o m p o s e d
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P L A T E  4 : P h o t o m i c r o g r a p h s  i l l u s t r a t i n g  d i f f e r e n c e s  i n  b r a n c h i n g
h a b i t  of tw o  g r o u n d s e l  p l a n t s .
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of  l i g u l a t e  r a y  f l o r e t s  a s  w e l l  a s  d i s c  f l o r e t s  ( r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e ) .  T h e  
m a j o r i t y  of  t h e  p l a n t s  p o s s e s s  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e s  w i t h  o n l y  a b o u t  
6 . 4% p o s s e s s i n g  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e s .  T h e  c a p i t u l u m  o f  m o s t  p l a n t s  
p o s s e s s i n g  t h e  r a d i a t e  t y p e  o f  i n f l o r e s c e n c e  c o n s i s t s  o f  a b o u t  8 - 1 4  b r i g h t  
y e l l o w  r a y  f l o r e t s ,  b u t  o n e  p l a n t  l i n e  (Id)  h a d  a b o u t  8 - 1 3  c r e a m y  y e l l o w  
r a y  f l o r e t s .
F o r  th e  p u r p o s e  of t h i s  i n v e s t i g a t i o n ,  t h e s e  p l a n t  l i n e s  h a v e  b e e n  
c l a s s i f i e d  on  th e  b a s i s  of s t e m  c o l o u r  ( r e d  o r  g r e e n ) ,  p r e s e n c e  o r  a b s e n c e  
of  e p i d e r m a l  h a i r s  ( h a i r y  o r  g l a b r o u s )  a n d  t h e  i n f l o r e s c e n c e  t y p e  ( n o n -  
r a d i a t e  o r  r a d i a t e ) .  O f  t h e  e i g h t  p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  of t h e s e  m o r p h o ­
l o g i c a l  c h a r a c t e r s ,  o n l y  s i x  w e r e  f o u n d  a n d  t h e s e  a r e  l i s t e d  i n  T a b l e  9.
A n a l y s i s  o f  t h e  d e v i a t i o n  of  t h e  o b s e r v e d  f r e q u e n c y  o f  e a c h  p h e n o ­
t y p e  f r o m  th e  e x p e c t e d  f r e q u e n c y  w a s  c a r r i e d  ou t  a n d  t h e  r e s u l t s  a r e  
g i v e n  i n  T a b l e  9.
T A B L E  9
T h e  p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  o f  p h e n o t y p i c  c h a r a c t e r s  a n d  t h e i r  f r e q u e n c y  
w i t h i n  t h e  s a m p l e d  p o p u l a t i o n .
M o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s  
of th e  h o s t  p l a n t  l i n e s
O b s e r v e d  
No. of 
p l a n t  
l i n e s
E x p e c t e d *  
N o .  of  
p l a n t  
l i n e s
C o n t r i b u t i o n
R e d ,  g l a b r o u s  n o n - r a d i a t e 163 154 .10 0. 5140
G r e e n ,  g l a b r o u s  n o n - r a d i a t e 41 42.  46 0. 0502
R e d ,  h a i r y  n o n - r a d i a t e 17 29.  35 5 . 1 9 6 7
G r e e n ,  h a i r y  n o n - r a d i a t e 13 8 . 0 9 ) 16. 4762R e d ,  h a i r y  r a d i a t e 10 2 . 01 )
R e d ,  g l a b r o u s  r a d i a t e 6 10. 5 4 )
G r e e n ,  h a i r y  r a d i a t e 0 0. 55 ) . 4. 5633
G r e e n ,  g l a b r o u s  r a d i a t e 0 2 . 9 0  ) 2
T O T A L 250 250,  00 26.  8004 
P  = C .  0 0 1
* E x p e c t e d  n u m b e r  of  p l a n t  l i n e s  w a s  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  o b s e r v e d
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f r e q u e n c i e s  of  e a c h  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r
19 6
r e d  =
g l a b r o u s  =
n o n - r a d i a t e  =
250
210
250
234
250
= 0 . 7  84; g r e e n — 1 - , 7 84 — 0 . 2 1 6
= 0 . 840; h a i r y — 1 - . 84 = 0 .1 6 0
= 0 . 936; r a d i a t e = 1 - . 9 3 6  = 0. 0 64
T h e  r e s u l t s  s h o w  a  n o n - r a n d o m  c o m b i n a t i o n  of  m o r p h o l o g i c a l  
c h a r a c t e r s .  T h e r e  a p p e a r s  to  b e  a  d e f i c i e n c y  of  r e d ,  h a i r y  a n d  n o n -  
r a d i a t e  p l a n t s  a n d  a n  e x c e s s  of  r e d ,  h a i r y  a n d  r a d i a t e  p l a n t s .  A p o s s i b l e  
e x p l a n a t i o n  f o r  t h i s  d e v i a t i o n  i s  t h a t  h a i r y  s t e m  a n d  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  
c h a r a c t e r s  a r e  i n  s o m e  w a y  a s s o c i a t e d  a n d  a n  a n a l y s i s  i n  T a b l e  10 c o n f i r m s  
t h i s .
T A B L E  10
T e s t  of  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  h a i r y  a n d  r a d i a t e ;  a n d  g l a b r o u s  a n d  non- 
r a d i a t e  c h a r a c t e r s .
S t e m  c h a r a c t e r
I n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r
T o t a l
N o n - r a d i a t e R a d i a t e
G l a b r o u s 204 6 2 1 0
H a i r y 30 10 40
234 16 250
= 23 .  93, ( P  < . 0 0 1 )
T h e  h i g h  X v a l u e  t h u s  i n d i c a t e s  t h a t  h a i r y  s t e m  a n d  r a d i a t e  
i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r s  a r e  a s s o c i a t e d  a n d  a l s o  t h a t  g l a b r o u s  s t e m  a n d  
n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r s  a r e  a s s o c i a t e d .
T h e  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  m i l d e w  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s
T h e  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  r e s i s t a n c e  f a c t o r s
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c o n t a i n e d  b y  e a c h  of  t h e  250 p l a n t  l i n e s  a r e  l i s t e d  i n  t h e  A p p e n d i x ,  T a b l e  4. 
A n  a t t e m p t  w a s  m a d e  t o  d e t e r m i n e  i f  t h e r e  w a s  a n y  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  
p a r t i c u l a r  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a n d  p a r t i c u l a r  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s  
b u t  b e c a u s e  of  t h e  l i m i t e d  n u m b e r  of p l a n t s  t e s t e d  w i t h  i s o l a t e s  6 , 7 a n d  8 , 
o n l y  i s o l a t e s  1 - 5 ,  w h i c h  w e r e  t e s t e d  on  a l l  l i n e s ,  a r e  c o n s i d e r e d  i n  th e  
d e t a i l e d  a n a l y s i s .  T h e  n u m b e r  of p l a n t  l i n e s  w i t h i n  e a c h  m o r p h o l o g i c a l  
c h a r a c t e r  p o s s e s s i n g  no  r e s i s t a n c e  f a c t o r s ,  o r  p o s s e s s i n g  e a c h  of  t h e  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s  to  R ^  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  11.
T A B L E  11
T h e  n u m b e r s  of p l a n t  l i n e s  w i t h i n  e a c h  h o s t  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r  
p o s s e s s i n g  r e s i s t a n c e  f a c t o r s ,  0 , R^, R ^ ,  R ^ ,  R ^  o r  R ^ .
H o s t  m o r p h o l o g y
I n d i v i d u a l  R e s i s t a n c e  F a c t o r s T o t a l  
N o .  of 
P l a n t s0 R-1 R-2 R-3 R 4 R 5
R e d ,  g l a b r o u s  n o n - r a d i a t e 80 31 33 26 4 7 39 163
G r e e n ,  g l a b r o u s  n o n - r a d i a t e 18 11 10 6 14 12 41
R e d ,  h a i r y  n o n - r a d i a t e 10 4 4 5 5 5 17
G r e e n ,  h a i r y  n o n - r a d i a t e 9 1 0 4 1 1 13
R e d ,  h a i r y  r a d i a t e 2 3 8 3 6 1 10
R e d ,  g l a b r o u s  r a d i a t e 2 1 2 0 1 1 6
T O T A L 121 51 57 44 74 59 250
I t  s h o u l d  b e  n o t e d  t h a t  s o m e  p l a n t  l i n e s  p o s s e s s e d  s e v e r a l  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
a n d  t h e y  a r e  t h u s  i n c l u d e d  m o r e  t h a n  o n c e  i n  t h e  t o t a l s .  T h i s  i s  w h y  th e  
o v e r a l l  t o t a l  n u m b e r  o f  p l a n t s  i s  g r e a t e r  t h a n  2 50,
T h e  n u m b e r  o f  p l a n t s  i n  m o s t  c a t e g o r i e s  w a s  s m a l l  a n d  s o  i t  w a s
i m p o s s i b l e  to  a n a l y s e  t h e  d a t a  g i v e n  i n  T a b l e  11 a s  i t  s t a n d s .  F o r  t h i s
r e a s o n ,  th e  p l a n t  l i n e s  w e r e  c l a s s i f i e d  s i m p l y  on th e  b a s i s  of s t e m
c h a r a c t e r s  o r  i n f l o r e s c e n c e  t y p e  a s  s h o w n  i n  T a b l e  12.. T h e  n u m b e r  of
p l a n t  l i n e s  p o s s e s s i n g  n o n e  o r  a n y  of t h e  f iv e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  
c o m p a r e d  b e t w e e n  e a c h  c o m p l e m e n t a r y  p a i r  of  c h a r a c t e r s  a n d  t h e
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S t e m R e s i s t a n c e  F a c t o r s T o t a l  N o .
C o l o u r A b s e n t P r e s e n t o f  p l a n t s
R e d 94 1 0 2 1 9 6
G r e e n 27 27 54
T O T A L 121 129 250
= 0 . 1 7 6 0
R e s u l t s  s h o w  t h a t  t h e r e  i s  n o  s p e c i f i c  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R^, R ^  o r  R ^  a n d  a n y  h o s t  m o r p h o l o g y .  H o w e v e r ,  a n  
a s s o c i a t i o n  w a s  a p p a r e n t  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r  R ^  a n d  r a d i a t e  
i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r  a n d  R ^  a n d  h a i r y  s t e m  c h a r a c t e r ,  A g r e a t e r  
p r o p o r t i o n  of  p l a n t s  w i t h  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e s  c o n t a i n e d  no  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s  to  i s o l a t e s  1 - 5  t h a n  d id  p l a n t s  w i t h  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e s
D ISC U S SIO N
I n  t h i s  s t u d y ,  t h r e e  p a i r s  o f  c h a r a c t e r s  ( r e d  s t e m  v s .  g r e e n  
s t e m ;  h a i r y  v s .  g l a b r o u s  a n d  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  v s .  n o n - r a d i a t e  
i n f l o r e s c e n c e )  w e r e  c o n s i d e r e d .  O f  t h e s e  p a i r s ,  r e d  s t e m  w a s  m o r e  
c o m m o n  t h a n  g r e e n  s t e m ;  g l a b r o u s  s t e m  w a s  m o r e  c o m m o n  t h a n  h a i r y  
s t e m  a n d  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  w a s  m o r e  c o m m o n  t h a n  r a d i a t e  
i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r .  I t  i s  n o t  c l e a r  w h e t h e r  s e l e c t i o n  p r e s s u r e  
i m p o s e d  b y  t h e  p a r a s i t e  o r  b y  s o m e  o t h e r  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  d e t e r ­
m i n e  th e  f r e q u e n c i e s  o f  t h e s e  c h a r a c t e r s  o r  w h e t h e r  s o m e  o t h e r  f a c t o r  
i s  i n v o l v e d .
O f  t h e  e i g h t  p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  of t h e s e  c h a r a c t e r s ,  o n l y  s i x
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w e r e  f o u n d  a n d  t h e i r  p h e n o t y p e s  c l o s e l y  r e s e m b l i n g  t h o s e  d e s c r i b e d  b y  
T r o w  (1 9 1 2 , 1 9 1 6 ). T h e  a b s e n c e  of  g r e e n  g l a b r o u s  p l a n t s  w i t h  r a d i a t e  
i n f l o r e s c e n c e s  a n d  g r e e n  h a i r y  p l a n t s  w i t h  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e s  w a s  
p r o b a b l y  a  r e f l e c t i o n  of  t h e  s m a l l n e s s  of  t h e  s a m p l e  s i z e .  P l a n t  l i n e s  
w i t h  r e d ,  h a i r y  s t e m s  a n d  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  w e r e  f e w e r  t h a n  
e x p e c t e d ;  t h e r e  i s  t h u s  a  n e g a t i v e  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  h a i r y  s t e m  
c h a r a c t e r  a n d  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r .  H a i r y  s t e m  c h a r a c t e r  
w a s ,  h o w e v e r ,  p o s i t i v e l y  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  
c h a r a c t e r  a n d  g l a b r o u s  s t e m  c h a r a c t e r  w a s  a l s o  p o s i t i v e l y  a s s o c i a t e d  
w i t h  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r .  No  e v i d e n c e  w a s ,  h o w e v e r ,  
o b t a i n e d  to  i n d i c a t e  t h e  n a t u r e  o f  t h e s e  a s s o c i a t i o n s .  T h e s e  r e s u l t s ,  
h o w e v e r ,  c o n f i r m  T r o w ' s  (1 9 1 2 ) f i n d i n g s .
A n  a n a l y s i s  of  t h e  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
R f  - Rg  a n d  t h e  d i f f e r e n t  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s  o f  t h e  h o s t  s h o w e d  
t h a t  R^, R ^  a n d  R ^  w e r e  p r e s e n t  i n  m o r e  o r  l e s s  e q u a l  p r o p o r t i o n s  i n  
a l l  t h e  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s .  H o w e v e r ,  a  p o s i t i v e  a s s o c i a t i o n  w a s  
f o u n d  b e t w e e n  t h e  R ^  f a c t o r  a n d  t h e  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r  a n d  
b e t w e e n  the  R ^  f a c t o r  a n d  t h e  s t e m  e p i d e r m a l  h a i r  c h a r a c t e r .  A l s o ,  a  
g r e a t e r  p r o p o r t i o n  of  r a d i a t e  p l a n t s  t h a n  n o n - r a d i a t e  p l a n t s  p o s s e s s e d  
r e s i s t a n c e  f a c t o r s .
77
C H A P T E R  5: T H E  I N H E R I T A N C E  O F  D I S E A S E  R E S I S T A N C E
F A C T O R S  IN  G R O U N D S E L
I N T R O D U C T I O N
V e r y  few  s t u d i e s  h a v e  b e e n  c a r r i e d  o u t  on th e  g e n e t i c s  of  
g r o u n d s e l .  O n e  s u c h  s t u d y  w a s  t h a t  r e p o r t e d  b y  T r o w  (1912, 1916), H e  
(1912) s t u d i e d  t h e  i n h e r i t a n c e  of  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s  i n  g r o u n d s e l  
a n d  f o u n d  t h a t  i n  a  c r o s s  b e t w e e n  a  r e d  s t e m m e d  p l a n t  a n d  a  g r e e n  
s t e m m e d  p l a n t ,  t h e  F^ h y b r i d s  h a d  a n  i n t e r m e d i a t e  s t e m  c o l o u r  w i t h  t h e  
F ^  p l a n t s  s e g r e g a t i n g  i n  a  r a t i o  of  1 d a r k  r e d  s t e m m e d  p l a n t  : 2  p a l e  r e d  
s t e m m e d  p l a n t s  : 1 g r e e n  s t e m m e d  p l a n t .  H e  f u r t h e r  r e p o r t e d  t h a t  g e n e s  
d e t e r m i n i n g  t h e  p r e s e n c e  o r  a b s e n c e  of  e p i d e r m a l  h a i r s  o r  t h e  d e v e l o p ­
m e n t  of  r a d i a t e  o r  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e s  s e g r e g a t e d  i n  a  s i m i l a r  
w a y  i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n s .  H e  c o n c l u d e d  t h a t  r e d  s t e m ,  t h e  p r e s e n c e  of 
e p i d e r m a l  h a i r s  on  t h e  s t e m  a n d  t h e  r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r s  
w e r e  i n c o m p l e t e l y  d o m i n a n t  o v e r  g r e e n  s t e m ,  g l a b r o u s  s t e m  a n d  n o n -  
r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  r e s p e c t i v e l y .  Y e l l o w  r a y  c o l o u r  w a s ,  h o w e v e r ,  
c o m p l e t e l y  d o m i n a n t  o v e r  c r e a m  r a y  c o l o u r .  T h u s ,  t h e  i n h e r i t a n c e  of  
t h e  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s  i n  g r o u n d s e l  o c c u r s  i n  a  s i m p l e  
M e n d e l i a n  m a n n e r .
T h e  i n h e r i t a n c e  of  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  in  g r o u n d s e l  h a s ,  h o w ­
e v e r ,  n o t  b e e n  r e p o r t e d  t o  m y  k n o w l e d g e .
T h e  s t u d i e s  on t h e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  g r o u n d s e l  a n d  m i l d e w  
r e p o r t e d  i n  C h a p t e r  2, i n d i c a t e d  t h e  o p e r a t i o n  of a  g e n e - f o r - g e n e  s y s t e m  
b e t w e e n  h o s t  a n d  p a r a s i t e .  T h i s  s e c t i o n  r e p o r t s  a  s t u d y  on th e  i n h e r i t a n c e  
o f  d i s e a s e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  th e  h o s t  w h i c h  w a s  c a r r i e d  o u t  to  '
78
d e t e r m i n e  i f  i t  m i g h t  b e  u n d e r  th e  c o n t r o l  o f  a  m a j o r  g e n e  s y s t e m  of  
t h e  s a m e  ty p e  t h a t  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  f o r  r a c e  s p e c i f i c  r e s i s t a n c e  
i n  c r o p  p l a n t s .
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  
P r o d u c t i o n  of  p l a n t  m a t e r i a l s
I n b r e d  l i n e s  of  n o n - r a d i a t e  a n d  r a d i a t e  p l a n t s  e x h i b i t i n g  d i f f e r e n t  
r e a c t i o n s  to  E .  f i s c h e r i  w e r e  r a i s e d  i n  th e  g r o w t h  r o o m  a s  d e s c r i b e d  i n  
C h a p t e r  2.
P r o d u c t i o n  of h y b r i d s
S e v e r a l  m e t h o d s  a r e  a v a i l a b l e  f o r  c r o s s  p o l l i n a t i n g  p l a n t s  u n d e r  
c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s .  W h e n  t h e  f l o w e r s  a r e  l a r g e  a n d  h a v e  a  s i m p l e  
s t r u c t u r e ,  th e  f l o w e r  to  b e  u s e d  a s  t h e  f e m a l e  p a r e n t  c a n  b e  e m a s c u l a t e d  
t o  p r e v e n t  s e l f  p o l l i n a t i o n .  P o l l e n  c a n  t h e n  b e  t r a n s f e r r e d  f r o m  th e  
a n t h e r  of  t h e  p l a n t  i n t e n d e d  t o  b e  t h e  m a l e  p a r e n t  o n to  t h e  s t i g m a  of t h e  
f e m a l e  p a r e n t .  T h i s  m e t h o d  w o u l d  b e  v e r y  d i f f i c u l t  a n d  t e d i o u s  t o  c a r r y  
o u t  on  g r o u n d s e l  b e c a u s e  th e  i n d i v i d u a l  f l o w e r s  a r e  to o  s m a l l  to  be  
e m a s c u l a t e d .
H o w e v e r ,  c r o s s e s  i n  g r o u n d s e l  c a n  b e  m a d e  b y  r u b b i n g  th e  
c a p i t u l u m  of  one  p a r e n t  p l a n t  w i t h  th e  c a p i t u l u m  of  t h e  o t h e r  p a r e n t  
p l a n t .  In  t h i s  w a y  c r o s s  p o l l i n a t i o n  c a n  be  e f f e c t e d  i n  b o t h  p a r e n t s  
p l a n t s .  B u t  s i n c e  g r o u n d s e l  i s  s e l f  c o m p a t i b l e ,  m o s t  of  t h e  f r u i t  p r o ­
d u c e d  i n  a n y  a t t e m p t  a t  c r o s s  p o l l i n a t i o n  w i t h o u t  e m a s c u l a t i o n  i s  l i k e l y  
t o  be  due  to  s e l f  p o l l i n a t i o n .  T h e  few  r e s u l t i n g  f r o m  c r o s s  p o l l i n a t i o n  
c a n  b e  d i s t i n g u i s h e d  i f  s e g r e g a t i o n  of  m a r k e r  g e n e s  c a n  b e  f o l l o w e d .
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T h e  e v a l u a t i o n  of  t h e  m a r k e r  g e n e s
T h e  p o s s i b l e  m a r k e r s  a r e  s t e m  c h a r a c t e r s ,  i .  e.  s t e m  c o l o u r  
( r e d  o r  g r e e n ) ,  p r e s e n c e  ( h a i r y )  o r  a b s e n c e  ( g l a b r o u s )  o f  e p i d e r m a l  
h a i r s ;  a n d  th e  i n f l o r e s c e n c e  t y p e ,  i .  e.  w h e t h e r  i t  h a s  r a y  f l o r e t s  a s  
w e l l  a s  d i s c  f l o r e t s  ( r a d i a t e )  o r  w h e t h e r  i t  h a s  d i s c  f l o r e t s  o n ly  (n o n -  
r a d i a t e ) ,  a n d  th e  c o l o u r  o f  t h e  c o r o l l a  of  t h e  r a y  f l o r e t s  ( y e l l o w  o r  
c r e a m ) .  A n u m b e r  of  t h e s e  m a r k e r s  w e r e  i n v e s t i g a t e d  a n d  t h e  b e s t  
m a r k e r s  p r o v e d  t o  b e  th e  r a d i a t e  o r  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r s .  
R a d i a t e  p l a n t s  c a n  e a s i l y  b e  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  n o n - r a d i a t e  p l a n t s  a n d  
t h e  h y b r i d s  a r e  c l e a r l y  r e c o g n i s a b l e  b e c a u s e  t h e  f o r m  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e  
i s  i n t e r m e d i a t e  b e t w e e n  t h e  tw o  p a r e n t a l  t y p e s ,  P l a t e  5.
I n  t h i s  s t u d y  m o s t  of  t h e  c r o s s e s  w e r e  m a d e  b e t w e e n  r a d i a t e  
a n d  n o n - r a d i a t e  p l a n t s  a n d  o u t  of  21 a t t e m p t e d  c r o s s e s  15 w e r e  s u c c e s s f u l .
T h e  c o l o u r  of  t h e  c o r o l l a  of t h e  r a y  f l o r e t  i s  n o t  a  v e r y  s u i t ­
a b l e  m a r k e r  b e c a u s e  t h e  c o l o u r  d i f f e r e n c e  i n  th e  d i s c  f l o r e t s  of  t h e  n o n -  
r a d i a t e  p l a n t s  w a s  n o t  d i s t i n c t  e n o u g h  to  be  c l a s s i f i e d  i n t o  b r i g h t  y e l l o w  
o r  c r e a m y  y e l l o w .
D u e  to  e n v i r o n m e n t a l  e f f e c t s  on  t h e  e x p r e s s i o n  of  s t e m  c o l o u r  
a n d  e p i d e r m a l  h a i r  c h a r a c t e r s ,  a s  d e s c r i b e d  on  p a g e  6 8 , t h e s e  m a r k e r s  
w e r e  n o t  f o u n d  s u i t a b l e  f o r  r o u t i n e  u s e ,  b u t  h a d  to  b e  u s e d  in  c r o s s e s  
i n  w h i c h  b o t h  p a r e n t s  h a d  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e s .  In  t h e s e  c a s e s ,  
s t e m  c o l o u r  w a s  u s e d  a s  t h e  m a r k e r  a n d  ou t  o f  t h r e e  a t t e m p t e d  c r o s s e s  
o n e  w a s  s u c c e s s f u l .
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P L A T E  5 ; P h o t o m i c r o g r a p h  i l l u s t r a t i n g  a h y b r i d  p l a n t  (B) b e t w e e n  
tw o  p a r e n t a l  p l a n t s  - A - th e  n o n - r a d i a t e  p a r e n t ,  C - t h e  
r a d i a t e  p a r e n t .
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P r o c e d u r e  f o r  c r o s s - p o l l i n a t i n g  t h e  e x p e r i m e n t a l  p l a n t s
A l l  c r o s s e s  w e r e  m a d e  i n  t h e  g r o w t h  r o o m .  A t  t h e  f i r s t  
v i s i b l e  a p p e a r a n c e  o f  c a p i t u l a  a  s t r i n g  w a s  t i e d  f r o m  t h e  c a p i t u l u m  of  
o n e  p a r e n t  p l a n t  to  t h e  o t h e r  i n  s u c h  a  w a y  t h a t  th e  c a p i t u l a  of th e  p a r e n t a l  
p l a n t s  w e r e  i n  c l o s e  p r o x i m i t y ,  w i t h  t h e  b u d s  t o u c h i n g  e n d  to  e n d  a s  f a r  
a s  w a s  p r a c t i c a b l e .  E a c h  p a i r  of  p a r e n t a l  p l a n t s  w a s  t h e n  c o v e r e d  w i t h  
a  p e r f o r a t e d  p o l y t h e n e  b a g  t o  p r e v e n t  c r o s s  p o l l i n a t i o n  b y  o t h e r  p l a n t s .
T h e  s t r i n g  w a s  a d j u s t e d  a s  o f t e n  a s  n e c e s s a r y ,  w i t h o u t  r e m o v i n g  t h e  
b a g s  s o  t h a t  t h e  f l o w e r  h e a d s  r e m a i n e d  i n  c l o s e  c o n t a c t  d u r i n g  f u r t h e r  
g r o w t h .  A s  s o o n  a s  t h e  f l o w e r s  of  t h e  c a p i t u l a  o p e n e d  t h e y  w e r e  r u b b e d  
a g a i n s t  e a c h  o t h e r  d a i l y  to  e n s u r e  t r a n s f e r  of  p o l l e n  g r a i n s .  S e e d s  f r o m  
e a c h  o f  t h e  c r o s s  p o l l i n a t e d  c a p i t u l a  of  t h e  tw o  p l a n t s  w e r e  l a t e r  c o l l e c t e d .
T h e  P r o d u c t i o n  of  th e  g e n e r a t i o n
S e e d s  f r o m  t h e s e  c r o s s  p o l l i n a t e d  p l a n t s  w e r e  s o w n  a n d  a f t e r  
g e r m i n a t i o n  t h e  s e e d l i n g s  w e r e  p r o t e c t e d  f r o m  i n f e c t i o n  b y  c o v e r i n g  e a c h  
p o t  w i t h  a p r o p a g a t i n g  c o v e r .  A t  tw o  w e e k s  t h e y  w e r e  t r a n s p l a n t e d  a s  
d e s c r i b e d  p r e v i o u s l y  i n  C h a p t e r  2. T h e  h y b r i d  p l a n t s  w e r e  l a t e r  i d e n t i f i e d  
b y  th e  m a r k e r  g e n e  u s e d  i n  t h e  c r o s s  a n d  t h e  s e l f e d  p l a n t s  e l i m i n a t e d .
T h e  h y b r i d s  w e r e  t h e n  a l l o w e d  to  s e l f  p o l l i n a t e  a n d  t h e i r  s e e d s  c o l l e c t e d  
a n d  s o w n  to  p r o d u c e  t h e  g e n e r a t i o n .  A t  g e r m i n a t i o n  th e  p l a n t s  
w e r e  c o v e r e d  w i t h  p r o p a g a t i n g  c o v e r s  to  p r o t e c t  t h e m  a g a i n s t  m i l d e w  
i n f e c t i o n  a n d  to  p r e v e n t  c r o s s  p o l l i n a t i o n .  W h e n  t h e  p l a n t s  f l o w e r e d  a 
r e c o r d  of th e  s e g r e g a t i o n  of  t h e  m a r k e r  c h a r a c t e r  w a s  m a d e .
T e s t i n g  f o r  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  in  th e  F^ a n d  F ^  g e n e r a t i o n s
T h e  r e s i s t a n c e  o f  e a c h  p l a n t  w a s  t e s t e d  b y  i n o c u l a t i n g  d e t a c h e d
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l e a v e s  w i t h  t h e  a p p r o p r i a t e  m i l d e w  i s o l a t e s  a s  r e q u i r e d .  T h e  p a r e n t a l  
t y p e s  w e r e  i n c l u d e d  a s  c o n t r o l s .
E x p e r i m e n t a l  r e s u l t s
F i f t e e n  s u c c e s s f u l  c r o s s e s  w e r e  m a d e  b e t w e e n  n o n - r a d i a t e  a n d  
r a d i a t e  p l a n t s .  O u t  of  t h e s e ,  h y b r i d s  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  t h e  r a d i a t e  
p a r e n t  o n ly  i n  t e n  c r o s s e s ,  f r o m  t h e  n o n - r a d i a t e  p a r e n t  o n ly  i n  f o u r  
c r o s s e s  a n d  f r o m  b o t h  p a r e n t s  i n  one  c r o s s .  I n  a c r o s s  b e t w e e n  a r e d  
s t e m m e d  n o n - r a d i a t e  p l a n t  a n d  a  g r e e n  s t e m m e d  n o n - r a d i a t e  p l a n t ,  h y b r i d s  
w e r e  o b t a i n e d  f r o m  b o t h  p a r e n t s .
T h e  i n h e r i t a n c e  o f  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  t h e  F  ^ h y b r i d s  a n d  s e g r e g a t i o n  of 
th e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  t h e  F ^ g e n e r a t i o n
O n l y  i s o l a t e s  3, 4 a n d  5 of t h e  o r i g i n a l  i s o l a t e s  c o u l d  b e  u s e d  
i n  t h i s  s t u d y .  I s o l a t e s  1 a n d  2 a n d  1, 500 F ^  p l a n t s  w e r e  l o s t  w h e n  t h e  
g r o w t h  r o o m  i n  w h i c h  t h e y  w e r e  b e i n g  g r o w n  o v e r  h e a t e d ,  l e a v i n g  o n ly  
314 p l a n t s  f r o m  f iv e  c r o s s e s .  A f u r t h e r  tw o  i s o l a t e s  X a n d  Y t h a t  h a d  
b e e n  f o u n d  to  be  a v i r u l e n t  on  s o m e  o f  t h e  p a r e n t a l  p l a n t s  u s e d  i n  t h e  c r o s s e s ,  
a n d  v i r u l e n t  on  o t h e r s ,  w e r e  a l s o  u s e d .  T h e y  w e r e  p a r t i a l l y  c h a r a c t e r i s e d  
b y  t e s t i n g  f o r  v i r u l e n c e  on  t h e  p a r e n t  p l a n t s .  I s o l a t e  X i n f e c t e d  p l a n t s  
c o n t a i n i n g  r e s i s t a n t  f a c t o r s  one  to  s e v e n  i n c l u s i v e ,  a n d  t h u s  f o l l o w i n g  t h e  
s y s t e m  u s e d  i n  C h a p t e r  2, t h i s  i s o l a t e  w a s  d e s i g n a t e d
S i n c e  s o m e  p l a n t  l i n e s  w e r e  r e s i s t a n t  to  i t ,  i t  c l e a r l y  p o s s e s s e d  a t  l e a s t
one  a v i r u l e n t  f a c t o r ,  b u t  i t  w a s  n o t  p o s s i b l e  to  d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h i s
f a c t o r  w a s  t h e  s a m e  o r  d i f f e r e n t  f r o m  f a c t o r  A a n d  t h u s  w h e t h e r  th e
8
i s o l a t e  w a s  s i m i l a r  o r  d i f f e r e n t  f r o m  i s o l a t e  8 d e s c r i b e d  in  C h a p t e r  2,
( T a b l e  4) . S i m i l a r l y ,  i s o l a t e  Y w a s  c h a r a c t e r i s e d  a s  f a r  a s  p o s s i b l e
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u s i n g  th e  p a r e n t a l  p l a n t  l i n e s  a n d  s h o w n  t o  p o s s e s s  v i r u l e n c e  f a c t o r s  
V ^V ^ V ^ V ^ .  S i n c e  s o m e  of t h e  p l a n t  l i n e s  w e r e  r e s i s t a n t  to  i t ,  i t  a l s o  
c l e a r l y  p o s s e s s e d  a v i r u l e n t  f a c t o r s ,  b u t  i t  w a s  n o t  p o s s i b l e  to d e t e r m i n e  
w h e t h e r  o r  n o t  t h e y  w e r e  i d e n t i c a l  w i t h  a n y  of  t h e  k n o w n  o n e s  s u c h  a s  
A 3 , A ^ ,  A ^  o r  A g .
D e t a i l e d  r e s u l t s  of  t h e  i n h e r i t a n c e  of r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  t h e  
a n d  th e  s e g r e g a t i o n  of  t h e s e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  
a r e  g i v e n  in  A p p e n d i x  T a b l e s  5a - 5e  a n d  a r e  s u m m a r i s e d  i n  T a b l e  13.
A l l  c r o s s e s  b e t w e e n  p l a n t s  w h i c h  w e r e  r e s i s t a n t  t o  i s o l a t e s  
X, Y, 4 o r  5 a n d  p l a n t s  w h i c h  w e r e  s u s c e p t i b l e  to  t h e s e  i s o l a t e s  g a v e  F^ 
h y b r i d s  w h i c h  w e r e  r e s i s t a n t  a n d  t h e  i n f e c t i o n  ty p e  w a s  s i m i l a r  to t h a t  
o f  t h e  r e s i s t a n t  p a r e n t  ( T a b l e  13 , c r o s s e s  A - E ) .  T h u s ,  r e s i s t a n c e  to 
i s o l a t e s  X, Y, 4 o r  5 i n  t h e s e  c r o s s e s  w a s  d o m i n a n t  o v e r  s u s c e p t i b i l i t y .
I n  th e  c a s e s  of i s o l a t e s  Y a n d  5, t h e  F ^  g e n e r a t i o n  s e g r e g a t e d  i n  a l l  
c r o s s e s  to  g iv e  a  r a t i o  of  3 r e s i s t a n t  p l a n t s  to  1 s u s c e p t i b l e  p l a n t  i n d i c a t i n g  
t h a t  r e s i s t a n c e  to e a c h  r a c e  w a s  due  to  a  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e  .
R e s i s t a n c e  to  t h e  o t h e r  t h r e e  i s o l a t e s  s e g r e g a t e d  i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  to  
g iv e  d i f f e r e n t  r a t i o s  i n  d i f f e r e n t  c r o s s e s .  In  th e  c a s e  of i s o l a t e  4, t h e  F ^  
g e n e r a t i o n  i n  t h r e e  c r o s s e s  (Id x  4h,  lOj x  Id  a n d  14c x  3g) s e g r e g a t e d  i n  
t h e  r a t i o  of 3 r e s i s t a n t  p l a n t s  to  1 s u s c e p t i b l e  p l a n t ,  i n d i c a t i n g  t h a t  in  
p l a n t  l i n e s  4h,  10j a n d  14c r e s i s t a n c e  t o  i s o l a t e  4 w a s  c o n t r o l l e d  b y  a 
s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e  o r  p o s s i b l y  b y  tw o  o r  m o r e  c l o s e l y  l i n k e d  g e n e s .  I n  
th e  c r o s s  lOj x  Id, r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e  x  a l s o  s e g r e g a t e d  i n  t h e  
g e n e r a t i o n  to  g iv e  a r a t i o  o f  3 r e s i s t a n t  p l a n t s  to  1 s u s c e p t i b l e  p l a n t .  T h u s  
p l a n t  l i n e  lOj a l s o  a p p e a r s  t o  c o n t a i n  a  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e  c o n f e r r i n g
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r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e  x  a s  w e l l .  I n  t h e  c r o s s e s  11 x  8h  a n d  11 x  lOj, r e s i s t a n c e  
to  i s o l a t e s  X a n d  4 in  th e  g e n e r a t i o n s  s e g r e g a t e d  t o  g iv e  a  r a t i o  of  15 
r e s i s t a n t  p l a n t s  t o  1 s u s c e p t i b l e  p l a n t .  T h u s  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e s  X a n d  
4 i n  p l a n t  l i n e s  8h  a n d  lOj a p p e a r s  t o  b e  d e t e r m i n e d  by  e i t h e r  on e  o r  b o t h  
o f  tw o  u n l i n k e d  d o m i n a n t  g e n e s .
T h e  F^ h y b r i d s  o f  t h e  c r o s s e s  b e t w e e n  p l a n t  l i n e s  r e s i s t a n t  a n d  
s u s c e p t i b l e  to  i s o l a t e  3 w e r e  r e s i s t a n t  e x c e p t  i n  tw o  c r o s s e s , b o t h  i n v o l v i n g  
p l a n t  l i n e  10j a s  t h e  r e s i s t a n t  p a r e n t .  T h u s  i n  t h e  c r o s s e s  Id  x  4 h  a n d  
11 X 8h,  t h e  F^ h y b r i d s  w e r e  r e s i s t a n t  a n d  th e  F ^  g e n e r a t i o n  s e g r e g a t e d  i n  
a  r a t i o  o f  3 r e s i s t a n t  p l a n t s  to  1 s u s c e p t i b l e  p l a n t  i n d i c a t i n g  t h a t  r e s i s t a n c e  
to  i s o l a t e  3 i n  p l a n t  l i n e s  4 h  a n d  8 h  w a s  c o n d i t i o n e d  b y  a  s i n g l e  d o m i n a n t  
g e n e .
H o w e v e r ,  w h e n  p l a n t  l i n e  lOj w h i c h  w a s  r e s i s t a n t  to  i s o l a t e  3 
w a s  c r o s s e d  w i t h  t h e  s u s c e p t i b l e  p l a n t  l i n e s  Id  o r  11, F^ h y b r i d s  w e r e  
o b t a i n e d  w h i c h  w e r e  s u s c e p t i b l e .  T h u s  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e  3 i n  p l a n t  
l i n e  lOj w a s  r e c e s s i v e  to  s u s c e p t i b i l i t y  ( T a b l e  13, c r o s s e s  C a n d  D).  In  
t h e  c r o s s  b e t w e e n  lOj a n d  Id  i n  w h i c h  t h e  s e e d  w a s  c o l l e c t e d  f r o m  th e  
s u s c e p t i b l e  p a r e n t  (Id) , th e  p o s s i b i l i t y  t h a t  t h e  F^ w a s  the  r e s u l t  o f  a  
s e l f  f e r t i l i z a t i o n  r a t h e r  t h a n  a  c r o s s  f e r t i l i z a t i o n  w a s  r u l e d  ou t  b y  t h e  
m o r p h o l o g y  of i t s  c a p i t u l u m .  T h e  F^ p l a n t  w a s  h e t e r o z y g o u s  f o r  the  r a y  
f l o r e t  c h a r a c t e r ,  a n d  th e  c o r o l l a  w a s  b r i g h t  y e l l o w  in  c o l o u r  ( A p p e n d ix ,
T a b l e  5a) ,  T h e  F ^  g e n e r a t i o n  of t h e s e  tw o c r o s s e s  s e g r e g a t e d  in  r a t i o s  
of  7 r e s i s t a n t  p l a n t s  to  9 s u s c e p t i b l e  p l a n t s  i n d i c a t i n g  t h a t  tw o  r e c e s s i v e  
g e n e s  w e r e  i n v o l v e d ,  w i t h  r e s i s t a n c e  b e i n g  c o n f e r r e d  by e i t h e r  one  o r  
b o t h  of  t h e m .
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C r o s s e s  i n  w h i c h  b o t h  p a r e n t s  w e r e  r e s i s t a n t  t o  i s o l a t e  Y 
( T a b l e  13, c r o s s e s  B a n d  D) ,  g a v e  a n d  F ^  g e n e r a t i o n s  in  w h i c h  a l l  
p l a n t s  w e r e  u n i f o r m l y  r e s i s t a n t  a n d  t h e i r  i n f e c t i o n  t y p e  v e r y  c l o s e l y  
r e s e m b l e d  t h a t  of t h e  p a r e n t s .  T h u s  p l a n t  l i n e s  l l ,  8 h  a n d  lOj c o n t a i n e d  
t h e  s a m e  g e n e  o r  c l o s e l y  l i n k e d  g e n e s  f o r  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e  Y.
L i n k a g e  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s
I n  a  n u m b e r  of  t h e  c r o s s e s ,  th e  p a r e n t a l  c o m b i n a t i o n s  of 
r e s i s t a n c e  f a c t o r s  o c c u r r e d  m o r e  f r e q u e n t l y  t h a n  e x p e c t e d  a n d  th e  n o n ­
p a r  e n t a l  c o m b i n a t i o n s  w e r e  l e s s  f r e q u e n t  t h a n  e x p e c t e d  i n d i c a t i n g  t h a t  
s o m e  of  t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  l i n k e d .  A c c o r d i n g l y ,  a  p r e c i s e  t e s t  
f o r  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  t h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w a s  m a d e  by  a a n a l y s i s ,
T h e s e  a n a l y s e s  w e r e  o n l y  c a r r i e d  o u t  on  th e  r e s u l t s  of th e  
c r o s s e s  b e t w e e n  p l a n t  l i n e s  Id  x  4 h  a n d  I L x  8h.  In  a l l  o t h e r  c r o s s e s  th e  
n u m b e r s  of p l a n t s  i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  w e r e  too  f e w  to  b e  a n a l y s e d .
C r o s s  Id X 4h
T h e  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w e r e  c o n s i d e r e d  i n  p a i r s  a n d  t h e  r e s u l t s
f o r  e a c h  p a i r  of  f a c t o r s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  14, T h e  t e s t  f o r  a s s o c i a t i o n  
2
b y  th e  X a n a l y s i s  w a s  f o u n d  to  be  h i g h l y  s i g n i f i c a n t .  T h e  r e c o m b i n a t i o n  
v a l u e s  w e r e  e s t i m a t e d  u s i n g  t h e  p r o d u c t  m e t h o d  ( A l l a r d ,  195 6 ) a n d  t h e  
r e s u l t s  a r e  l i s t e d  i n  T a b l e  14,
89
T A B L E  14
L i n k a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  p a i r s  of  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  p l a n t  l i n e s  
4 h  a n d  8 h.
L i n k a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a n d
R e s i s t a n c e  F a c t o r s
O b s e r v e d  
N o .  o f  
p l a n t s
E x p e c t e d  N o.  
of  p l a n t s  
( 9 : 3  : 3 : 1 ) 4 )
P
R  R  - p a r e n t a l  t y p e 70 59.  625 2 4 . 9 8 5 3 < 0 . 00 1
R ^ r , ) 11 19. 875^ 3 ^ 4  j n o  r e c o m b i n a n t s
9 19. 875
r ^ r ^  - p a r e n t a l  t y p e 16 6 . 62 5
T O T A L 1 0 6 106. 0 0 0
R e c o m b i n a t i o n  v a l u e  = 18. 2990  + 4, 2%
L i n k a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R ^ a n d  R ^
O b s e r v e d E x p e c t e d  No. 7
R e s i s t a n c e  F a c t o r s No.  of of  p l a n t s ^ ( 3 ) Pp l a n t s ( 9 : 3  : 3 : 1 )
R ^ R ^ -  p a r e n t a l  t y p e 79 59.  625 93.1111 < 0 . 0 0 1
^ 3 ^ 5  \ r e c o m b i n a n t s 1
1
19. 875 
19. 875
r  r  - p a r e n t a l  t y p e 25 6 . 62 5
T O T A L 1 0 6 106. 0 0 0
R e c o m b i n a t i o n  v a l u e  = 1. 5099 + 1. 52%
L i n k a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R ^ a n d  R ^
R e s i s t a n c e  F a c t o r s
O b s e r v e d  
N o.  of 
p l a n t s
E x p e c t e d  No,  
o f  p l a n t s  
( 9 : 3  : 3 : 1 ) (3)
P
R  R  - p a r e n t a l  ty p e 70 59.  625 28.  9 0 9 8 4 0 , 00 1
R  r  1 9 19. 8754 - 5 ,  r e  c o m b i n a n t s  
^4 5^ 10 19. 875
r  r  - p a r e n t a l  t y p e 17 6 , 62 5
T O T A L 106 10 6 . 0 0 0
R e c o m b i n a t i o n  v a l u e  = 17. 2 0 4 4  + 4. 1%
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L i n k a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  Y a n d  R .
R e s i s t a n c e  F a c t o r s
O b s e r v e d  
N o,  of 
p l a n t s
E x p e c t e d  No.
of p l a n t s  
( 9 : 3  : 3 : 1 )
X
(3)
YR - p a r e n t a l  t y p e
Y r  )X r e c o m b i n a n t s
7 ^ 3  )
y r  - p a r e n t a l  t y p e  
T O T A L
53
3
6
76
4 2 .  75 
14. 25 
14. 25 
4.  75 
76.  00
3 4 . 1 2 8 6 <.  001
R e  c o m b i n a t i o n  v a l u e  = 11. 81 + 3. 8%
•Linkage  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  Y a n d  R
O b s e r v e d E x p e c t e d  No. 2
R e s i s t a n c e  F a c t o r s N o .  of of p l a n t s
^ ( 3 )
p
p l a n t s ( 9 : 3  : 3 : 1 )
Y R  - p a r e n t a l  t y p e 55 4 2 .  75
Y r  )„ 4  X r e c o m b i n a n t s
y ^ 4  )
4
4
14. 2 5 
14. 25
32,  5848 <. 001
y r  - p a r e n t a l  t y p e 13 4.  75
T O T A L 76 76.  00
R e c o m b i n a t i o n  v a l u e  = 10, 5 + 3. 2%
L i n k a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  Y a n d  R^
R e s i s t a n c e  F a c t o r s
O b s e r v e d  
No.  of 
p l a n t s
E x p e c t e d  No.
of p l a n t s  
( 9 : 3  : 3 : 1 ) ^( ' 3 )
P
YR c - p a r e n t a l  t y p e
Y r  )_ 5  X r e c o m b i n a n t s  
y R g  )
y r  - p a r e n t a l  t y p e  
T O T A L
53
3
6
14
76
42 .  75 
14. 25 
14. 25 
4. 75 
76. 00
3 4 . 1 2 8 6 4 . 0 0 1
R e c o m b i n a t i o n  v a l u e  = ] 
T h e  m a p  d i s t a i  
s a m e  a s  t h a t  b e t w e e n  R  
l i n k e d .
1, 81 + 3. 8%
ic e  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R  a n d  R^ i s  t h e
y  3
a n d  R _ .  T h i s  i n d i c a t e s  t h a t  R .  a n d  R_ a r e  c l o s e l y  y 5 3 5 ^
91
T h e s e  r e s u l t s  t h u s  s h o w  t h a t  i n  p l a n t  l i n e  4 h  r e s i s t a n c e  f a c t o r s
R  , R _ , R  . a n d  R„  a r e  i n  t h e  s a m e  l i n k a g e  g r o u p  a n d  c a n  b e  a r r a n g e d  
y  3 4 5
a s  s h o w n  i n  t h e  d i a g r a m :
22.  3
-1. 5
R 3 R 5 R R
11. 8 10. 5-
C r o s s  I L x  8h
L i n k a g e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R  ^ a n d  R ,
R e s i s t a n c e  F a c t o r s
. O b s e r v e d  
No.  of  
p l a n t s
E x p e c t e d  No.
of  p l a n t s  
( 9 : 3  : 3 : 1 ) (3)
P
R ^ R  - p a r e n t a l  t y p e 92 69.  75 129. 476 7 < 0 . 0 0 1
R  r  ) 0 23.  253L, 5 X r e c o m b i n a n t s
0 23.  25
r  r  - p a r e n t a l  t y p e 32 7. 75
T O T A L 124 124. 00
I n  t h i s  c r o s s  o n ly  t h e  p a r e n t a l  t y p e s  w e r e  f o u n d  to  o c c u r  i n  t h e  g e n e r a t i o n  
i n d i c a t i n g  t h a t  i n  p l a n t  l i n e  8h,  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R ^  a n d  R ^  w e r e  v e r y  
c l o s e l y  l i n k e d .  I n  t h e  p r e v i o u s  c r o s s  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e s  3 a n d  5 w e r e  
a l s o  s h o w n  to  be  c l o s e l y  l i n k e d  w i t h  a  r e c o m b i n a t i o n  v a l u e  of  1. 5 + 1. 5%.
T h e  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  a n d  o t h e r  g e n e t i c  f a c t o r s
O f  a l l  t h e  p o s s i b l e  m a r k e r  g e n e  i n v e s t i g a t e d ,  o n ly  tw o ;  o n e  
d e t e r m i n i n g  t h e  p r o d u c t i o n  of  r a y  f l o r e t s  a n d  th e  o t h e r  d e t e r m i n i n g  th e
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c o l o u r  of  t h e  s t r a p  s h a p e d  c o r o l l a  w e r e  i n v o l v e d  i n  c r o s s e s  w h i c h  g a v e  a  
s u f f i c i e n t  n u m b e r  o f  p r o g e n y  i n  t h e  g e n e r a t i o n  to  e n a b l e  a n  a n a l y s i s  
of  l i n k a g e  b e t w e e n  t h e m  a n d  t h e  r e s i s t a n c e  g e n e s  to  be  c a r r i e d  ou t .
C r o s s  I d  X 4h  w a s  b e t w e e n  a  h o m o z y g o u s  r a d i a t e  p l a n t  w i t h  
c r e a m y  y e l l o w  r a y  f l o r e t s  (Id)  a n d  a  h o m o z y g o u s  n o n - r a d i a t e  p l a n t  w i t h  
b r i g h t  y e l l o w  d i s c  f l o r e t s  (4h) .  T h e  r a d i a t e  a n d  n o n - r a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  
c h a r a c t e r s  s e g r e g a t e d  i n  a  s i m p l e  M e n d e l i a n  m a n n e r  i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  
a s  d e s c r i b e d  i n  th e  I n t r o d u c t i o n .  T h e  c o r o l l a  of t h e  F^ h y b r i d  w a s  b r i g h t  
y e l l o w  a n d  in  t h e  F ^  g e n e r a t i o n ,  t h e  c o l o u r  of th e  c o r o l l a  of  t h e  r a y  f l o r e t s  
s e g r e g a t e d  i n t o  3 b r i g h t  y e l l o w  ; 1 c r e a m y  y e l l o w ,  i n  b o t h  t h e  h o m o z y g o u s  
a n d  h e t e r o z y g o u s  r a d i a t e  p l a n t s ,  T a b l e  15B, T h i s  i n d i c a t e s  t h a t  th e  
b r i g h t  y e l l o w  c o l o u r  of  t h e  c o r o l l a  of  t h e  r a y  f l o r e t s  i s  d e t e r m i n e d  b y  a  
s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e .  T h e  c o l o u r  d i f f e r e n c e  i n  t h e  n o n - r a d i a t e  p l a n t s  
w a s ,  h o w e v e r ,  n o t  d i s t i n c t  e n o u g h  to b e  c l a s s i f i e d .
I t  w a s  t h e n  c o n s i d e r e d  n e c e s s a r y  to  d e t e r m i n e  i f  th e  g e n e s
d e t e r m i n i n g  t h e  r a y  f l o r e t  c h a r a c t e r  a n d  t h a t  d e t e r m i n i n g  t h e  r a y  f l o r e t
c o r o l l a  c o l o u r  a r e  i n  t h e  s a m e  l i n k a g e  g r o u p  a s  r e s i s t a n c e  g e n e s  R ^ ,  R ^ ,
2
R g  a n d  R ^ .  A c c o r d i n g l y ,  a  X t e s t  f o r  t r i h y b r i d  r a t i o  s h o u l d  h a v e  b e e n  
u s e d ,  b u t  th e  n o n - r a d i a t e  p l a n t s  w h i c h  p o s s e s s e d  r e s i s t a n c e  o r  s u s c e p t i b l e  
g e n e s  to  i s o l a t e  3 c o u l d  n o t  b e  s e p a r a t e d  i n t o  d i s t i n c t  g r o u p s  on  t h e  b a s i s  
o f  t h e  p r e s e n c e  o r  a b s e n c e  of t h e  b r i g h t  y e l l o w  o r  c r e a m y  y e l l o w  c o r o l l a  
c o l o u r  d e t e r m i n i n g  g e n e s  a s  w a s  p o s s i b l e  f o r  t h e  r a d i a t e  p l a n t s .  T h u s ,  
t h e  r a t i o  e x p e c t e d  i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  w a s  n o t  a  2 7 : 9 : 9 : 9 : 3 : 3 : 3 : 1 ,  
b u t  one  of  27 ; 12 (9 + 3) : 9 : 9 : 3 : 4 (3 + 1). T h e  r e s u l t s  of  t h i s  a n a l y s i s  
a r e  g i v e n  i n  T a b l e  16,
^ ( T a b l e  ISA)
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T h e  r e s u l t s  s h o w  t h a t  th e  i n c o m p l e t e l y  d o m i n a n t  g e n e  d e t e r m i n i n g  
t h e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r ,  t h e  d o m i n a n t  g e n e  d e t e r m i n i n g  t h e  c o l o u r  of  
t h e  c o r o l l a  of  th e  r a y  f l o r e t s  a n d  t h e  d o m i n a n t  g e n e  c o n f e r r i n g  r e s i s t a n c e  
t o  i s o l a t e  3 b e l o n g  i n  d i f f e r e n t  l i n k a g e  g r o u p s  ( r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R ^ ,  R ^ ,  
R g  a n d  R ^  a r e  l i n k e d ) .
T A B L E  I S A
T h e  s e g r e g a t i o n  of t h e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r  d e t e r m i n i n g  g e n e  i n  t h e  
g e n e r a t i o n s  of  t h e  c r o s s  Id  x  4h .
C r o s s e s O b s e r v e d  N o .  of  p l a n t  l i n e s E x p e c t e d  R a t i o x 2
(2)
P
ê  ? R R R r r r R R  R r  r r
Id  X 4h 26 53 25 1 : 2 : 1 0. 0192 NS
T A B L E  15 B
T h e  s e g r e g a t i o n  of  t h e  r a y  f l o r e t  c o r o l l a  c o l o u r  d e t e r m i n i n g  g e n e  i n  t h e  
F ^  g e n e r a t i o n  of th e  c r o s s  Id  x  4h .
R a d i a t e  i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r R R R r
(3) P
R a y  f l o r e t  c o l o u r GY cy C Y  c y
O b s e r v e d  n u m b e r  of  p l a n t  l i n e s  
T h e o r e t i c a l  r a t i o
18 8 
3 1
37 16 
6 2
1.1225 NS
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T A B L E  16
A s s o c i a t i o n  b e t w e e n  r e s i s t a n c e  f a c t o r  R  , i n f l o r e s c e n c e  c h a r a c t e r  
d e t e r m i n i n g  g e n e  a n d  th e  r a y  f l o r e t  c o r o l l a  c o l o u r  d e t e r m i n i n g  g e n e  
i n  t h e  c r o s s  I d  x  4h.
I n f l o r e s c e n c e
c h a r a c t e r
R a y
c o l o u r G e n e
O b s e r v e d  
N o .  of  
p l a n t s
E x p e c t e d
r a t i o
x 2
(5)
P
R a d i a t e C Y 44 27 2 . 5 3 5 6 NS
N o n - r a d i a t e CY
19 12
N o n - r a d i a t e c y R 3 )
R a d i a t e c y
^ 3
15 9
R a d i a t e C Y
^ 3
12 9
R a d i a t e c y 8 3
N o n - r a d i a t e C Y
6 4
N o n - r a d i a t e cy
W h e r e ,  R R  
R r  
r r  
CY  
cy
h o m o z y g o u s  r a y  f l o r e t
h e t e r o z y g o u s  r a y  f l o r e t s
h o m o z y g o u s  d i s c  f l o r e t s
b r i g h t  y e l l o w  c o r o l l a  of  t h e  r a y  f l o r e t s
c r e a m y  y e l l o w  c o r o l l a  of th e  r a y  f l o r e t s
D ISC U S S IO N
G e n e t i c  s t u d i e s  on  a  l i m i t e d  n u m b e r  of  p l a n t  l i n e s  of g r o u n d s e l  
i n d i c a t e d  t h a t  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e s  of  E .  f i s c h e r i  i s  i n h e r i t e d  i n  a  s i m p l e  
M e n d e l i a n  m a n n e r .  I n  m o s t  c a s e s  r e s i s t a n c e  a p p e a r s  t o  b e  c o n d i t i o n e d  
b y  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e s .  T h u s  p l a n t  l i n e  4h  a p p e a r s  t o  p o s s e s s  s i n g l e  
d o m i n a n t  g e n e s  g o v e r n i n g  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e s  3 , 4 ,  5 a n d  Y; p l a n t  
l i n e  8h a p p e a r s  t o  p o s s e s s  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e s  c o n f e r r i n g  r e s i s t a n c e  to
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i s o l a t e s  3 a n d  5; p l a n t  l i n e  10j a p p e a r s  t o  p o s s e s s  a  s i n g l e  d o m i n a n t  
g e n e  c o n f e r r i n g  r e s i s t a n c e  t o  i s o l a t e  5 a n d  p l a n t  l i n e  14c a p p e a r s  t o  
p o s s e s s  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e s  c o n f e r r i n g  r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e s  4 a n d  Y. 
T h e  a n d  F ^  g e n e r a t i o n s  o f  c r o s s e s  b e t w e e n  p a r e n t s  w h i c h  w e r e  
r e s i s t a n t  to  i s o l a t e  Y w e r e  a l s o  u n i f o r m l y  r e s i s t a n t  t o  t h i s  i s o l a t e .
T h u s  b o th  p a r e n t s  a p p e a r  to  c o n t a i n  t h e  s a m e  g e n e  c o n d i t i o n i n g  r e s i s t a n c e  
t o  i s o l a t e  Y. H o w e v e r ,  n o  o t h e r  c r o s s e s  w e r e  m a d e  t o  d e t e r m i n e  i f  
r e s i s t a n c e  to  a n y  i s o l a t e  i n  a n y  o t h e r  p l a n t  l i n e s  w e r e  c o n d i t i o n e d  b y  
t h e  s a m e  r e s i s t a n c e  g e n e s .
R e s i s t a n c e  to  a n  i s o l a t e  i n  a  p a r t i c u l a r  p l a n t  l i n e  m a y  n o t  
n e c e s s a r i l y  b e  c o n f e r r e d  b y  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e s .  F o r  e x a m p l e ,  
r e s i s t a n c e  t o  i s o l a t e s  X a n d  4 i n  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  of  c r o s s e s  b e t w e e n  
i n f e c t i o n  ty p e  2 a n d  i n f e c t i o n  t y p e  0 g a v e  a r a t i o  of  15 r e s i s t a n t  p l a n t s  ;
1 s u s c e p t i b l e  p l a n t  i n d i c a t i n g  t h a t  e i t h e r  one  o r  b o t h  o f  tw o  i n d e p e n d e n t l y  
i n h e r i t e d  d o m i n a n t  g e n e s  c o n f e r r e d  r e s i s t a n c e .  H o w e v e r ,  t h e  c r o s s  w a s  
n o t  c a r r i e d  t h r o u g h  to  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  to d e t e r m i n e  i f  t h e  r e s i s t a n t  
p l a n t s  s e g r e g a t e d  to  g iv e  t h e  e x p e c t e d  r a t i o  of 7 p u r e  b r e e d i n g  r e s i s t a n t  
p l a n t s  ; 4 s e g r e g a t i n g  (15 r e s i s t a n t  : 1 s u s c e p t i b l e  p l a n t )  : 4  s e g r e g a t i n g  
(3 r e s i s t a n t  : 1 s u s c e p t i b l e  p l a n t )  p l a n t s ,  w h i c h  w o u l d  h a v e  c o n f i r m e d  th e  
i n v o l v e m e n t  of  tw o  d o m i n a n t  g e n e s .
A l s o ,  i n  p l a n t  l i n e  lOj r e s i s t a n c e  to  i s o l a t e  3 a p p e a r e d  to  b e  c o n ­
f e r r e d  b y  tw o  i n d e p e n d e n t l y  i n h e r i t e d  r e c e s s i v e  g e n e s ,  e i t h e r  o r  b o t h  of  
w h i c h  c o n f e r r e d  r e s i s t a n c e  t o  i s o l a t e  3. H o w e v e r ,  t h i s  c r o s s  w a s  n o t  
c a r r i e d  t h r o u g h  to  t h e  F ^  g e n e r a t i o n  to  c o n f i r m  w h e t h e r  t h e  7 r e s i s t a n t  
p l a n t s  w e r e  t r u e  b r e e d i n g .  I t  t h u s  a p p e a r s  t h a t  i s o l a t e s  X, 3 a n d  4 m a y
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h a v e  tw o  a v i r u l e n t  f a c t o r s  t o  m a t c h  t h e  tw o  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  i n  t h e s e  
p l a n t  l i n e s .
G e n e t i c  s t u d i e s  on  t h e  r e c o m b i n a t i o n  v a l u e s  o f  r e s i s t a n c e  f a c t o r s
R  , R  , R  a n d  R  r e v e a l  t h a t  t h e y  a r e  l i n k e d  i n  p l a n t  l i n e  4 h  a n d  t h a t  3 4 5 y
R ^  a n d  R ^  a r e  c l o s e l y  l i n k e d .  In  p l a n t  l i n e  8 h, r e s i s t a n c e  f a c t o r s  R ^  
a n d  R ^  a r e  a l s o  c l o s e l y  l i n k e d ,  t h u s  c o n f i r m i n g  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  i n  
p l a n t  l i n e  4h .
S i m i l a r  l i n k a g e  r e l a t i o n s h i p s  h a v e  b e e n  f o u n d  to  e x i s t  a m o n g  
p o w d e r y  m i l d e w  o r  r u s t  r e s i s t a n c e  g e n e s  i n  c u l t i v a r s  of  w h e a t  a n d  b a r l e y ,  
( A l l a r d  a n d  S h a n d s ,  1954;  R o a n e  a n d  S t a r l i n g ,  1970).
H o w e v e r ,  t h e  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e  d e t e r m i n i n g  t h e  i n f l o r e s c e n c e  
c h a r a c t e r ,  t h e  s i n g l e  d o m i n a n t  g e n e  d e t e r m i n i n g  t h e  r a y  f l o r e t s '  c o r o l l a  
c o l o u r  a n d  t h o s e  c o n f e r r i n g  r e s i s t a n c e  t o  i s o l a t e s  3, 4,  5 a n d  Y in  p l a n t  
l i n e  4 h  b e l o n g  i n  d i f f e r e n t  l i n k a g e  g r o u p s .
T h e s e  r e s u l t s  a r e  t h u s  i n  g e n e r a l  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  m o d e  o f  
i n h e r i t a n c e  of  r e s i s t a n c e  g e n e s  r e p o r t e d  b y  F l o r  (1942),  M o s e m a n  (1958), 
S e a r s  e t  a l . (1954),  H o o k e r  a n d  S a x e n a  (1967), U d e o g a l a n y a  a n d  C l i f f o r d  
(1978) a n d  s e v e r a l  o t h e r  i n v e s t i g a t o r s .  T h u s  S e n e c i o  v u l g a r i s  p o s s e s s e s  
m a j o r  g e n e  r e s i s t a n c e  a g a i n s t  i t s  p a r a s i t e  E r y s i p h e  f i s c h e r i .
P A R T  II: H O S T /P A R A S IT E  IN T E R A C T IO N
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C H A P T E R  1 G E N E R A L  IN T R O D U C T IO N
A p a r a s i t e  i s  a n  o r g a n i s m  o r  v i r u s  e x i s t i n g  i n  i n t i m a t e  a s s o c i a t i o n  
w i t h  a n o t h e r  l i v i n g  o r g a n i s m  f r o m  th e  f u n c t i o n i n g  t i s s u e s  of  w h i c h  i t  
d e r i v e s  p a r t  o r  a l l  of  t h e  m a t e r i a l  f o r  i t s  n u t r i t i o n  (A n o n ,  1973).  T h e  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  a  p a r a s i t e  a n d  i t s  h o s t  i s  t h u s  b a s i c a l l y  a n u t r i t i o n a l  
o n e .  T h e  p a r a s i t e  due  to  i t s  f e e d i n g  a c t i v i t i e s  c o n s t i t u t e s  a  d r a i n  on  th e  
n u t r i e n t  r e s o u r c e s  of  i t s  h o s t  a n d  i n  t h i s  w a y  a l o n e  c a n  h a v e  a n  e f f e c t  on 
t h e  h o s t ' s '  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t .  B e s i d e s  a n y  d e l e t e r i o u s  e f f e c t s  d u e  
to  t h i s  b a s i c  n u t r i t i o n a l  r e l a t i o n s h i p  a  p a r a s i t e  m a y  c a u s e  o t h e r  p h y s i o ­
l o g i c a l  d i s o r d e r s  i n  i t s  h o s t .  T h e s e  e f f e c t s ,  p r o b a b l y  r e s u l t i n g  f r o m  t h e  
a c t i o n s  of s u b s t a n c e s  s e c r e t e d  b y  th e  p a r a s i t e  o r  p r o d u c e d  b y  t h e  h o s t  i n  
r e s p o n s e  to  s t i m u l i  o r i g i n a t i n g  i n  t h e  p a r a s i t e ,  a r e  i n  p r i n c i p l e  q u i t e  
s e p a r a t e  f r o m  t h e  e f f e c t s  c a u s e d  b y  t h e  d e p l e t i o n  of m a t e r i a l s  u s e d  a s  
n u t r i e n t s .  T h e  f i r s t  g r o u p  o f  a c t i v i t i e s  m a y  be  c l a s s i f i e d  a s  ' e s s e n t i a l '  
( p a r a s i t i c )  a n d  t h e  s e c o n d  g r o u p  a s  ' i n e s s e n t i a l '  ( p a t h o g e n i c ) .  T h u s  t h e  
t o t a l  e f f e c t  of th e  a c t i v i t i e s  of  a  p a r a s i t e  on  i t s  h o s t  w i l l  b e  i n  g e n e r a l  
t e r m s  t h e  s u m  of  t h e  e f f e c t s  of b o th  of  t h e s e  a c t i v i t i e s .
S o m e  of  t h e  p h y s i o l o g i c a l  a n d  m o r p h o l o g i c a l  e f f e c t s  w h i c h  o c c u r  
i n  t h e  h o s t  a s  the  r e s u l t  o f  i n f e c t i o n ,  h a v e  b e e n  r e v i e w e d  by  C r o w d y  a n d  
M a n n e r s  (1971), W o o d  (1967) a n d  W h e e l e r  (1976) a n d  t h e s e  m a y  b e  
s u m m a r i s e d  a s  f o l l o w s :
1. E f f e c t s  on  c a r b o n  a s s i m i | i l a t i o n ,
Z.  E f f e c t s  on  t r a n s l o c a t i o n  of  o r g a n i c  a n d  i n o r g a n i c  s u b s t a n c e s
i n c l u d i n g  w a t e r .
3. E f f e c t s  on r e s p i r a t i o n
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4.  E f f e c t s  o n  g r o w t h  r e g u l a t o r y  m e c h a n i s m .
I t  i s  i n t e n d e d  h e r e  t o  d i s c u s s  t h e s e  e f f e c t s  i n  b r o a d  t e r m s ,  l i m i t i n g  t h e  
d i s c u s s i o n  to  a  f e w  e x a m p l e s  t h a t  a r e  of  d i r e c t  r e l e v a n c e  i n  t h e  c o n t e x t  
o f  t h i s  t h e s i s .
I t  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  by  m a n y  i n v e s t i g a t o r s  t h a t  b i o t r o p h i c  
p a r a s i t e s  i n c r e a s e  th e  r a t e  o f  p h o t o  s y n t h e t i c  a s s i m i l a t i o n  of  c a r b o n  d i o x i d e  
b y  h o s t  t i s s u e s  a r o u n d  t h e  i n f e c t i o n  s i t e ,  d u r i n g  t h e  f i r s t  24 -  48  h o u r s  
a f t e r  i n o c u l a t i o n ,  b u t  t h e r e a f t e r  t h e  r a t e  r a p i d l y  d e c l i n e s  ( A l l e n ,  1942;
L a s t ,  19 63; L i v n e ,  19 64; P o o d s  on  e t  a l . , 19 65; S c o t t  a n d  S m i l l i e ,  19 66; 
E d w a r d s ,  1970; D e v l i n  a n d  B a r k e ,  1971). T h u s ,  S c o t t  a n d  S m i l l i e  (1966), 
r e p o r t e d  t h a t  i n  b a r l e y  i n f e c t e d  w i t h  E r y s i p h e  g r a m i n i s  f. s p ,  h o r d e i ,  t h e r e  
w a s  a n  i n i t i a l  s t i m u l a t i o n  of  p h o t o s y n t h e s i s  f o l l o w e d  b y  a  r a p i d  d e c l i n e .
T h e  m e c h a n i s m  b y  w h i c h  th e  i n i t i a l  i n c r e a s e  i n  t h e  r a t e  o f  p h o t o s y n t h e s i s  
i s  b r o u g h t  a b o u t  i s  n o t  c l e a r ,  b u t  A y r e s  (197 6), f o u n d  t h a t  t h e  s t o m a t a  of  
t h e  l e a v e s  of  P i  s u m  s a t i v u m ,  24 h o u r s  a f t e r  i n o c u l a t i o n  w i t h  E r y s i p h e  p i  s i , 
o p e n e d  m o r e  w i d e l y  i n  t h e  l i g h t  t h a n  d id  t h o s e  of h e a l t h y  l e a v e s .  T h e r e ­
a f t e r  t h e  s t o m a t a  w e r e  p r o g r e s s i v e l y  r e d u c e d  by  i n f e c t i o n ,  u n t i l  t h e  s e v e n t h  
d a y  a f t e r  i n o c u l a t i o n ,  a l l  m o v e m e n t s  c e a s e d  a n d  t h e  s t o m a t a  r e m a i n e d  
p a r t l y  o p e n .  I t  m a y  t h u s  b e  t h a t  t h e  i n i t i a l  i n c r e a s e  i n  t h e  r a t e  o f  p h o t o ­
s y n t h e s i s  i s  p a r t l y  due  to  a n  i n c r e a s e d  u p t a k e  of  c a r b o n  d i o x i d e  d u e  to  t h e  
i n c r e a s e  i n  t h e  s t o m a t a .
T h a t  i n f e c t i o n  r e d u c e d  p h o t o s y n t h e t i c  c a r b o n  d i o x i d e  a s s i m i l a t i o n  
h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  b y  A y r e s  (197 6). H e  o b s e r v e d  a  r e d u c t i o n  i n  n e t  
p h o t o s y n t h e s i s  i n  t h e  l e a v e s  of P i  s u m  s a t i v u m ,  48  h o u r s  a f t e r  i n o c u l a t i o n  
w i t h  E r y s i p h e  pi s i  a n d  a t t r i b u t e d  t h i s  to  th e  r e d u c e d  s t o m a t a  w h i c h  i n c r e a s e d
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t h e  s t o m a t a l  r e s i s t a n c e  t o  t h e  d i f f u s i o n  o f  c a r b o n  d i o x i d e  i n t o  t h e  l e a f  a n d
p a r t l y  t o  t h e  r e d u c e d  a b i l i t y  of t h e  l e a v e s  to  f i x  t h e  c a r b o n  d i o x i d e ,
M a g y a r o s y  e t  a l . (1976) a l s o  d e m o n s t r a t e d  t h a t  15 m i n u t e s  a f t e r  s u p p l y i n g
14l a b e l l e d  c a r b o n  d i o x i d e  ( C O ^ )  to  l e a f  d i s c s  of  B e t a  v u l g a r i s  i n f e c t e d  
w i t h  E r y s i p h e  p o l y g o n i  t h e  r a t e  of  t h e  a s s i m i l a t i o n  o f  t h e  l a b e l  w a s  a b o u t  
50% t h a t  o f  u n - i n f e c t e d  d i s c s .  T h e  d e c r e a s e  i n  t h e  r a t e  of  p h o t o s y n t h e s i s  
i n  w h e a t  l e a v e s  i n f e c t e d  w i t h  P u c c i r d a  r e c o n d i t a  w a s ,  h o w e v e r ,  a t t r i b u t e d  
to  a  r e d u c t i o n  i n  th e  a m o u n t  of  c h l o r o p h y l l  p e r  c h l o r o p l a s t ,  ( M a n n e r s  a n d  
G a n d y ,  1954). I n  w h e a t  l e a v e s  i n f e c t e d  w i t h  P u c c i n i a  s t r i i f o r m i s ,  t h e  
r e d u c t i o n  i n  t h e  r a t e  of  p h o t o s y n t h e s i s  w a s  g r e a t e r  t h a n  t h e  r a t e  a t  w h i c h  
c h l o r o p h y l l  w a s  l o s t  i n d i c a t i n g  t h a t  t h e  a s s i m i l a t i o n  r a t e  p e r  u n i t  a m o u n t  
of  c h l o r o p h y l l  w a s  f a l l i n g  ( D o o d s o n  e t  a l . , 1965).  D e c r e a s e  i n  t h e  r a t e  of  
c a r b o n  d i o x i d e  a s s i m i l a t i o n  h a s  a l s o  b e e n  s h o w n  to  o c c u r  i n  b a r l e y ,  48  
h o u r s  a f t e r  i n o c u l a t i o n  w i t h  E r y s i p h e  g r a m i n i s  f. sp .  h o r d e i  a n d  w a s  
a t t r i b u t e d  to  a  l o s s  of e n z y m i c  a c t i v i t y  a s s o c i a t e d  w i t h  b o th  e l e c t r o n  t r a n s ­
f e r  a n d  c a r b o n  d i o x i d e  f i x a t i o n  ( S c o t t  a n d  S m i l l i e ,  19 66). T h u s  t h e  
r e d u c t i o n  i n  t h e  r a t e  of  p h o t o s y n t h e s i s  m a y  i n  p a r t  b e  d u e  to  a r e d u c t i o n  
i n  th e  a m o u n t  of  c h l o r o p h y l l  a n d  i n  p a r t  due  to  a  r e d u c t i o n  i n  t h e  e f f i c i e n c y  
of  C O 2 f i x a t i o n .
I n  m a n y  h o s t - p a r a s i t e  s y s t e m s  t h e  d e c r e a s e  i n  t h e  r a t e  of  p h o t o ­
s y n t h e s i s  i n  t h e  i n f e c t e d  l e a v e s  h a s  b e e n  s h o w n  to b e  c o m p e n s a t e d  f o r  by  
a n  e n h a n c e d  r a t e  of  a s s i m i l a t i o n  of  c a r b o n  d i o x i d e  b y  u n - i n f e c t e d  l e a v e s  
o n  t h e  i n f e c t e d  p l a n t s  (W a n g ,  I9 60; L i v n e ,  1964).  T h u s  L i v n e  (1964) 
d e m o n s t r a t e d  t h a t  u n - i n f e c t e d  l e a v e s  of  P h a s e o l u s  v u l g a r i s  i n f e c t e d  w i t h  
U r o m y c e s  p h a s e o l i  a s s i m i l a t e d  a s  m u c h  a s  50% m o r e  l a b e l l e d  c a r b o n
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t h a n  t h e  c o r r e s p o n d i n g  l e a v e s  on  h e a l t h y  p l a n t s .  T h r o w e r  a n d  T h r o w e r  
(1966) f o u n d  t h a t  i n  b r o a d  b e a n  i n f e c t e d  w i t h  U r o m y c e s  f a b a e , p h o t o s y n t h a t e s  
w e r e  t r a n s l o c a t e d  o u t  of  t h e  u n - i n f e c t e d  l e a v e s  o n  i n f e c t e d  p l a n t s  a t  a  
g r e a t e r  r a t e  t h a n  w a s  t h e  c a s e  f o r  s i m i l a r  l e a v e s  on  u n - i n f e c t e d  p l a n t s ,  
t h u s  l o w e r i n g  t h e  l e v e l s  o f  c a r b o h y d r a t e s  w h i c h  r e m a i n e d .  T h i s  m a y  
h a v e  s t i m u l a t e d  p h o t o s y n t h e s i s ,  i n  t h e  u n - i n f e c t e d  l e a v e s  o f  i n f e c t e d  p l a n t s .
M a n y  i n v e s t i g a t o r s  h a v e  s h o w n  t h a t  i n f e c t i o n s  c a n  a f f e c t  t r a n s -  
l o c a t i o n .  O f t e n  t h e y  n o t  o n ly  r e d u c e  th e  r a t e  of  t r a n s l o c a t i o n  of  c a r b o ­
h y d r a t e s  o u t  of  a n  i n f e c t e d  o r g a n  ( D o o d s o n  e t  a l . , 1965),  b u t  t h e y  a l s o  
p r o m o t e  i m p o r t s  i n t o  s u c h  o r g a n s  ( L i v n e  a n d  D a l y ,  19 66; S h a w  a n d  
S a m b o r s k i ,  1956).  T h u s  D o o d s o n  e t  a l . (1965) f o u n d  t h a t  w h e n  a s i n g l e  
l e a f  o f  a  w h e a t  p l a n t  w a s  i n f e c t e d  w i t h  P u c c i n i a  s t r i i f o r m i s ,  t h e  p r o p o r t i o n  
o f  t h e  a s s i m i l a t e s  e x p o r t e d  w a s  o n ly  0 . 4 %  c o m p a r e d  w i t h  20% f r o m  a  
c o r r e s p o n d i n g  h e a l t h y  l e a f  on  a  c o n t r o l  p l a n t .  I t  h a s  a l s o  b e e n  s h o w n  t h a t  
h e a l t h y  p r i m a r y  l e a v e s  o f  P h a s e o l u s  v u l g a r i s  w h e n  f e d  w i t h  l a b e l l e d  c a r b o n ,  
e x p o r t e d  50% of t h e  l a b e l  i n  a  f i v e - h o u r  p e r i o d  w h e r e a s  p r i m a r y  l e a v e s  
i n f e c t e d  w i t h  U r o m y c e s  p h a s e o l i  e x p o r t e d  l e s s  t h a n  2% i n  a  s i m i l a r  t i m e  
i n t e r v a l  ( L i v n e  a n d  D a l y ,  19 66). T h e y  f u r t h e r  s h o w e d  t h a t  th e  l a b e l l e d  
c a r b o n  a c c u m u l a t e d  i n  i n f e c t e d  p r i m a r y  l e a v e s  w h e n  i t  w a s  f e d  t o  h e a l t h y  
t r i f o l i a t e  l e a v e s  of th e  o t h e r w i s e  i n f e c t e d  p l a n t s .  In  th e  c o n t r o l  e x p e r i ­
m e n t  l i t t l e  c a r b o n  a c c u m u l a t e d  i n  t h e  h e a l t h y  p r i m a r y  l e a v e s .  I n o r g a n i c  
i o n s  h a v e  a l s o  b e e n  s h o w n  to  p r e f e r e n t i a l l y  m o v e  to  i n f e c t e d  p a r t s  of  t h e  
p l a n t  ( G e r w i t z  a n d  D u r b i n ,  1965; Y a r w o o d  a n d  J a c o b s e n ,  1955),
In  c o n t r a s t  to  th e  b i o t r o p h i c  p a r a s i t e s ,  n e c r o t r o p h i c  p a t h o g e n s  
c a u s e  l i t t l e  o r  no  a c c u m u l a t i o n  i n  th e  h o s t  t i s s u e ,  m u c h  of th e  a c c u m u l a t i o n
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o c c u r r i n g  i n  th e  f u n g a l  t i s s u e  ( T h r o w e r ,  19 65).
T h e  c a u s a l  f a c t o r s  of  t h e  a c c u m u l a t i o n  of  c a r b o h y d r a t e s  i n  
i n f e c t e d  o r g a n s  a r e  n o t  c l e a r  b u t  t h e r e  i s  e v i d e n c e  t h a t  a l t e r a t i o n s  i n  
h o r m o n e  b a l a n c e  f r e q u e n t l y  a c c o m p a n y  a t t a c k  b y  b i o t r o p h i c  p a t h o g e n s  
( S e q u e i r a ,  1963; B a i l i s s  a n d  W i l s o n ,  1967; K i r a l y  e t  a l . , 1967).  I t  i s  
t h u s  p o s s i b l e  t h a t  s o m e  p a r t  of th e  o b s e r v e d  a  I t  eructat ions i n  t r a n s l o c a t o r y  
p a t t e r n s  a r e  du e  to  h o r m o n a l  e f f e c t s  a l t h o u g h  s o m e  m a y  b e  d u e  t o  s i n k  
e f f e c t s  due  to  t h e  u t i l i z a t i o n  of th e  c o m p o u n d s  by  th e  p a r a s i t e .
In  m a n y  s t u d i e s  p h o t o s y n t h a t e s  h a v e  b e e n  s h o w n  to  b e  t r a n s l o c a t e d  
i n t o  th e  f u n g u s  w h e r e  t h e y  a r e  c o n v e r t e d  i n t o  f u n g a l  c a r b o h y d r a t e s .  T h u s  
E d w a r d s  a n d  A l l e n  (1966),  u s i n g  t h e  p o w d e r y  m i l d e w - b a r l e y  c o m p l e x ,  h a v e  
s h o w n  t h a t  th e  p a r a s i t e  w a s  th e  m a j o r  s i t e  of  t h e  a c c u m u l a t i o n  of  c a r b o n  
a n d  t h a t  th e  t r a n s f e r  o f  c a r b o n  f r o m  h o s t  to  p a r a s i t e  w a s  v e r y  r a p i d .
S m i t h ,  M u s c a t i n e  a n d  L e w i s  (1969),  d e s c r i b e  how  in  a  n u m b e r  of  d i s e a s e s  
c a u s e d  by  b i o t r o p h i c  p a t h o g e n s ,  s o l u b l e  c a r b o h y d r a t e s  w e r e  t a k e n  f r o m  
t h e  p l a n t  by  t h e  f u n g u s  a n d  c o n v e r t e d  t o  f o r m s  m e t a b o l i c a l l y  i n a c c e s s i b l e  
to  t h e  h o s t .
I n  a d d i t i o n  to  th e  a l t e r e d  t r a n s l o c a t o r y  p a t t e r n s  i n  i n f e c t e d  p l a n t s ,  
p a r a s i t e s  h a v e  a l s o  b e e n  s h o w n  to  i n t e r f e r e  w i t h  t h e  t r a n s p o r t  of w a t e r .
M o s t  f o l i a r  d i s e a s e s  h a v e  b e e n  s h o w n  to c o n s i d e r a b l y  r e d u c e  th e  p r o p o r t i o n  
of  h e a l t h y  l e a f  c e l l s  e s s e n t i a l  f o r  th e  d e v e l o p m e n t  of  a  t r a n s p i r a t i o n  s t r e a m  
a d e q u a t e  to  c a u s e  a f lo w  of w a t e r  i n t o  the  l e a v e s  ( H o r s f a l l  a n d  D i m o n d ,
1959).  I t  h a s  a l s o  b e e n  s h o w n  t h a t  i n  b a c t e r i a l  w i l t  of  c u c u r b i t s  c a u s e d  by  
E r w i n i a  t r a c h e i p h i l a ,  t h e  b a c t e r i a  p r o d u c e  e x t r a c e l l u l a r  s l i m y  p o l y s a c c h a r i d e s
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w h i c h  t o g e t h e r  w i t h  t h e  b a c t e r i a l  c e l l s  c a u s e  a  m e c h a n i c a l  o b s t r u c t i o n  of  
t h e  x y l e m  c e l l s  a n d  so  r e d u c e  t h e  e f f i c i e n c y  of  t h e  w a t e r  c o n d u c t i n g  s y s t e m  
of  d i s e a s e d  p l a n t s  ( E n l o w s ,  1920; Yu, 1933; B u r k h o l d e r ,  I960) .
T h a t  i n f e c t i o n  i n c r e a s e s  r e s p i r a t i o n  i n  a  h o s t  p l a n t  h a s  b e e n  
r e p o r t e d  b y  s e v e r a l  w o r k e r s .  ' M e a s u r i n g  t o t a l  r e s p i r a t i o n  o v e r  a  p e r i o d  
o f  t h r e e  d a y s ,  Y a r w o o d  (1934),  r e p o r t e d  a  50% i n c r e a s e  i n  r e s p i r a t i o n  in  
c l o v e r  l e a v e s  i n f e c t e d  w i t h  E r y s i p h e  p o l y g o n i  c o m p a r e d  w i t h  t h a t  i n  n o n ­
i n f e c t e d  l e a v e s .  P r a t t  (1938),  f o l l o w e d  t h e  c o u r s e  o f  r e s p i r a t i o n  of  w h e a t  
a f t e r  i n f e c t i o n  w i t h  E r y s i p h e  g r a m i n i s  f. sp ,  t r i t i c i  a n d  f o u n d  t h a t  a l t h o u g h  
t h e  r a t e  of  r e s p i r a t i o n  of  h e a l t h y  l e a v e s  d e c l i n e d  w i t h  a g e ,  i t  g r a d u a l l y  
i n c r e a s e d  i n  i n f e c t e d  l e a v e s  to  a  v a l u e  a b o u t  t h r e e  t i m e s  t h a t  of  n o n ­
i n f e c t e d  l e a v e s ,  a n d  w a s  m a i n t a i n e d  a t  t h i s  l e v e l  f o r  a  w e e k  b e f o r e  i t  
d e c r e a s e d  to  z e r o  a s  t h e  l e a f  d i e d .  A l l e n  a n d  G o d d a r d  (193 8), s h o w e d  a 
f o u r  t o  f iv e  f o l d  i n c r e a s e  i n  r e s p i r a t i o n  r a t e  i n  m i l d e w e d  w h e a t  l e a v e s  
a n d  m o s t  o f  t h i s  i n c r e a s e  a p p e a r e d  t o  be  l o c a l i z e d  i n  t h e  m e s o p h y l l  c e l l s  
o f  th e  h o s t .  T h e s e  w o r k e r s  i n t e r p r e t e d  t h e i r  r e s u l t s  a s  s t r o n g  e v i d e n c e  
f o r  t h e  p r o d u c t i o n  of  d i f f u s i b l e  s u b s t a n c e s  by  t h e  f u n g u s  w h i c h  c h a n g e d  t h e  
r a t e  of c e l l u l a r  o x i d a t i o n  i n  m e s o p h y l l  c e l l s  i n  t h e  i m m e d i a t e  v i c i n i t y  of 
t h e  f u n g u s .
M e t a b o l i t e s  s u c h  a s  t o x i n s  a n d  g r o w t h  r e g u l a t o r s  p r o d u c e d  by  p a r a ­
s i t e s  c a n  i n d u c e  c h a n g e s  i n  t h e  o v e r a l l  m e t a b o l i s m  of  t h e  h o s t ,  t h e  e n d  
r e s u l t  o f  w h i c h  b e c o m e s  m a n i f e s t  i n  t h e  a l t e r e d  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  
of  th e  h o s t  a n d  t h u s  i n  i t s  f i n a l  m o r p h o l o g y .  F o r  e x a m p l e ,  f o l i a r  d e f o r m i t i e s  
s u c h  a s  p o t a t o  l e a f  r o l l  o r  t o b a c c o  l e a f  c u r l  w h i c h  a r e  c a u s e d  by  v i r u s e s  
r e s u l t  f r o m  t h e  a b n o r m a l  g r o w t h  a n d  e x p a n s i o n  of  t h e  l e a f  l a m i n a  ( B a w d e n ,
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1950).  I n  c l u b  r o o t  of C r u c i f e r o u s  p l a n t s  c a u s e d  b y  P l a s m o d i o p h o r a  
b r a s s i c a e ,  th e  p a t h o g e n  s t i m u l a t e s  t h e  i n f e c t e d  c e l l s  t o  e n l a r g e  a n d  i n d u c e  
c e l l  d i v i s i o n .  I n f e c t e d  c e l l s  m a y  b e  f i v e  o r  m o r e  t i m e s  l a r g e r  t h a n  
a d j a c e n t  u n - i n f e c t e d  c e l l s  a n d  t h e i r  n u c l e i  a n d  n u c l e o l i  5 a n d  30 t i m e s  
l a r g e r  r e s p e c t i v e l y  t h a n  t h o s e  of  a d j a c e n t  u n - i n f e c t e d  c e l l s  ( W i l l i a m s ,
1964),  I t  h a s  b e e n  s h o w n  t h a t  t h e  p l a s m o d i u m  i n f e c t e d  c l u b s  c o n s t i t u t e  a  
d r a i n  o n  t h e  e c o n o m y  of  t h e  p l a n t  b y  u t i l i z i n g  m u c h  o f  t h e  fo o d  s t u f f  
r e q u i r e d  f o r  th e  n o r m a l  g r o w t h  of  t h e  p l a n t .  T h e y  a l s o  i n t e r f e r e  w i t h  
a b s o r p t i o n  a n d  t r a n s l o c a t i o n  of  m i n e r a l  n u t r i e n t s  a n d  w a t e r  t h r o u g h  t h e  
r o o t  s y s t e m  a n d  c a n  r e s u l t  i n  t h e  g r a d u a l  s t u n t i n g  a n d  w i l t i n g  of t h e  a b o v e  
g r o u n d  p a r t s  ( S h e r f ,  1964; C o l h o u n ,  195 8).
I n  m o s t  of t h e s e  e x a m p l e s  t h e  s t u d i e s  w e r e  l i m i t e d  to  m e a s u r e ­
m e n t s  o f  t h e  e f f e c t s  of  th e  p a r a s i t e s  o n  i n d i v i d u a l  t i s s u e s  o r  o r g a n s  of  t h e  
i n f e c t e d  p l a n t s  o n ly  a n d  d i d  n o t  i n c l u d e  m e a s u r e m e n t s  of  t h e  e f f e c t s  of  
i n f e c t i o n  on  t h e  o v e r a l l  g r o w t h  of  t h e  p l a n t .  T h i s  a s p e c t  of  h o s t - p a r a s i t e  
r e l a t i o n s h i p  h a s  b e e n  i n v e s t i g a t e d  b y  L a s t  (1962),  F r i c  (197 5), H a r r i s o n  
a n d  I s a a c  (1969).
U s i n g  g r o w t h  a n a l y t i c a l  m e t h o d s ,  L a s t  (1962) s t u d i e d  t h e  e f f e c t s  
o f  l o c a l i z e d  i n f e c t i o n s  of  E r y s i p h e  g r a m i n i s  f. sp .  h o r d e i  on  t h e  g r o w t h  of  
b a r l e y .  H e  s h o w e d  t h a t  a l t h o u g h  t h e  t o t a l  d r y  w e i g h t  of  i n f e c t e d  p l a n t s  
c o n t i n u e d  to  i n c r e a s e  t h r o u g h o u t  t h e  p e r i o d  of i n v e s t i g a t i o n ,  c o n t r o l  
p l a n t s  c o n t a i n e d  59% m o r e  d r y  m a t t e r  t h a n  i n f e c t e d  p l a n t s ,  80 d a y s  a f t e r  
i n o c u l a t i o n .  A t  t h i s  s t a g e  t h e  i n f e c t e d  p l a n t s  h a d  a b o u t  30% t o t a l  m i l d e w  
c o v e r .  T h e  r e l a t i v e l y  g r e a t e r  r e d u c t i o n  in  r o o t  g r o w t h  c o m p a r e d  to  l e a v e s  
i n  i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  p e r h a p s  t h e  m o s t  u n e x p e c t e d  f e a t u r e  o f  t h i s  h o s t
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p a r a s i t e  s y s t e m ,  s i n c e  p o w d e r y  m i l d e w s  a r e  u s u a l l y  d i s c u s s e d  i n  r e l a t i o n  
t o  t h e i r  l e a f  e n v i r o n m e n t  w i t h  l i t t l e  t h o u g h t  of  p o s s i b l e  e f f e c t s  on  t h e  r o o t s .  
T h e  w o r k  of  E d w a r d s  (1971) m a y  o f f e r  a n  e x p l a n a t i o n  of t h e  p h e n o m e n a l  
r e d u c t i o n s  in  r o o t  d r y  w e i g h t  of  m i l d e w  i n f e c t e d  b a r l e y  p l a n t s .  H e  
r e p o r t e d  t h a t  i n  h e a l t h y  p r i m a r y  l e a f  of  b a r l e y ,  l a b e l l e d  c a r b o n  f i x e d  i n  
t h e  t i p  s e c t i o n  of  t h e  b l a d e  w a s  p r e f e r e n t i a l l y  t r a n s l o c a t e d  t o  t h e  r o o t s ,  
w h e r e a s  l a b e l  f i x e d  i n  t h e  b a s e  s e c t i o n  w a s  p r i m a r i l y  t r a n s l o c a t e d  to  t h e  
s h o o t .  W h e n  s p o r u l a t i n g  p o w d e r y  m i l d e w  i n f e c t i o n  w a s  p r e s e n t  i n  t h e  m i d  
s e c t i o n  of  t h e  p r i m a r y  l e a f ,  l a b e l  f i x e d  i n  t h a t  r e g i o n  o r  i n  t h e  a c r o p e t a l  
h e a l t h y  t i p  s e c t i o n  r e a d i l y  a c c u m u l a t e d  i n  t h e  i n f e c t i o n  a r e a ,  t h u s  d e p r i v i n g  
t h e  r o o t s  of  p h o t o s y n t h a t e s . H o w e v e r ,  l a b e l  f i x e d  i n  t h e  h e a l t h y  b a s a l  
s e c t i o n  w a s  t r a n s l o c a t e d  i n t o  t h e  o t h e r  p a r t s  of  t h e  p l a n t  w i t h  o n ly  a  s m a l l  
f r a c t i o n  m o v i n g  a c r o p e t a l l y  i n t o  t h e  i n f e c t e d  m i d  s e c t i o n .  L a s t  (19 62) 
f u r t h e r  s h o w e d  t h a t  i n f e c t i o n  r e d u c e d  th e  n u m b e r s  of  t i l l e r s  a n d  t h e i r  
e x t e n s i o n  g r o w t h .  L o s s  o f  d r y  w e i g h t  of  t o p s  s h o w e d  a  c l o s e  r e l a t i o n s h i p  
t o  l o s s  i n  t o t a l  l e a f  a r e a  w h i c h  w a s  a t t r i b u t a b l e  t o  d e c r e a s e s  i n  t h e  n u m b e r s  
a n d  s i z e s  of  l e a v e s  p e r  i n f e c t e d  p l a n t .  T h e  m e a n  n e t  a s s i m i l a t i o n  r a t e  of  
i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  r e d u c e d  b y  a b o u t  2 6%. E a r  d e v e l o p m e n t  w a s  s i m i l a r l y  
a f f e c t e d ;  the  a v e r a g e  d r y  w e i g h t  p e r  e a r  b e i n g  2 5% l e s s  i n  t h e  i n f e c t e d  
p l a n t s  t h a n  i n  th e  c o n t r o l s .
T h e  w o r k  of  H a r r i s o n  a n d  I s a a c  (1969),  i s  a n  o u t s t a n d i n g  e x a m p l e  
of  a n  a p p l i c a t i o n  of  g r o w t h  a n a l y t i c a l  t e c h n i q u e s  to  p l a n t  p a t h o l o g i c a l  
p r o b l e m s .  T h e y  f o u n d  t h a t  d u r i n g  t h e  f i r s t  f iv e  to  s i x  w e e k s  of g r o w t h ,  
p o t a t o  p l a n t s  i n f e c t e d  w i t h  V e r t i c j H i u m  d a h l i a e  o r  V.  a l b o - a t r u m  w e r e  
m o r p h o l o g i c a l l y  i d e n t i c a l  w i t h  t h e  u n - i n f e c t e d  c o n t r o l s .  H o w e v e r ,
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d u r i n g  t h i s  p e r i o d  t h e  g r o w t h  r a t e  of  th e  i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  a f f e c t e d  a s  
w a s  t h e  d i s t r i b u t i o n  of  d r y  m a t t e r  b e t w e e n  o r g a n s .  I t  w a s  a l s o  f o u n d  t h a t  
t h e  t o t a l  g r e e n  l e a f  a r e a  w a s  g r e a t l y  r e d u c e d ,  d u e  t o  d e f o l i a t i o n  a n d  
d e c r e a s e  i n  s i z e  of  th e  r e m a i n i n g  l e a v e s .  T h e  g r o w t h  i n d i c e s  : u n i t  l e a f  
r a t e  a n d  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e s  w e r e  f o u n d  t o  b e  r e d u c e d  b y  i n f e c t i o n .
H o w e v e r ,  t h e r e  a r e  a  n u m b e r  o f  a s s o c i a t i o n s  k n o w n  b e t w e e n  
p l a n t  h o s t s  a n d  f u n g a l  p a r a s i t e s  w h i c h  do  n o t  l e a d  to  a n y  of  t h e s e  m a r k e d  
d e l e t e r i o u s  e f f e c t s  o n  t h e  h o s t ,  b u t  on  t h e  c o n t r a r y  m a y  p r o v e  v e r y  
a d v a n t a g e o u s  to  t h e  h o s t .  E c t O t r o p h i c  m y c o r r h i z a  a r e  e x a m p l e s  of  h o s t /  
p a r a s i t e  s y s t e m s  i n  w h i c h  t h e  p h o t  os y n t h e  s i  z in g  h o s t  p l a n t  i s  t h e  p r i m a r y  
s o u r c e  o f  c a r b o h y d r a t e  to  b o t h  c o m p o n e n t s  of t h e  r e l a t i o n s h i p .  T h e  f u n g a l  
c o m p o n e n t  a b s o r b s  n u t r i e n t s  f r o m  t h e  s u b s t r a t e  a n d  i s  t h e  s o u r c e  o f  i n ­
o r g a n i c  n u t r i e n t s  f o r  t h e  s y s t e m .  U s i n g  B e e c h  m y c o r r h i z a ,  L e w i s  a n d  
H a r l e y  (19 65 a,  b a n d  c)  d e m o n s t r a t e d  t h a t  c a r b o h y d r a t e s  a p p l i e d  a s  
s u c r o s e  to  t h e  h o s t  t i s s u e  i s  t r a n s l o c a t e d  to  t h e  f u n g a l  c o m p o n e n t  w h e r e  
i t  i s  c o n v e r t e d  to  t h e  f u n g a l  c a r b o h y d r a t e s  t r e h a l o s e ,  m a n n i t o l  a n d  g l y c o g e n .  
C a r b o h y d r a t e  a p p l i e d  d i r e c t l y  to  t h e  f u n g a l  t i s s u e  w a s  l i t t l e  t r a n s l o c a t e d  
t o  t h e  h o s t ,  b u t  w a s  m a i n l y  a s s i m i l a t e d  i n  the  f u n g a l  s h e a t h .  H o w e v e r ,  
t h e  h o s t  g a i n s  f r o m  i t s  a s s o c i a t i o n  w i t h  th e  fu n g i .  A s  H a r l e y  (1971) p o i n t s  
ou t ,  i n  a d d i t i o n  to  o f f e r i n g  p r o t e c t i o n  a g a i n s t  i n v a d i n g  o r g a n i s m s  s o m e  
m y c o r r h i z a l  fu n g i  m a y  a l s o  h e l p  to  i n c r e a s e  n u t r i e n t  a b s o r p t i o n  b y  t h e  
h o s t .  R e c e n t  w o r k  h a s  s h o w n  t h a t  p l a n t  g r o w t h  m a y  be  i m p r o v e d  b y  
i n f e c t i o n  w i t h  v e s i c u l a r - a r b u s c u l a r  m y c o r r h i z a l  f u n g i  a n d  t h e  g r o w t h  
r e s p o n s e  i s  n o r m a l l y  a s s o c i a t e d  w i t h  a n  i m p r o v e d  s u p p l y  of  p h o s p h o r u s  
f r o m  the  s o i l  ( M o s s e ,  1973; K h a n ,  1975 a n d  C o o p e r ,  1975).  T h i s  t r e n d
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h a s  b e e n  s h o w n  e x p e r i m e n t a l l y  on a  w i d e  r a n g e  of a g r i c u l t u r a l  c r o p s .
T h u s  K l e i n s c h m i d t  a n d  G e r d e m a n  (1972) f o u n d  t h a t  t h e  d r y  w e i g h t  of  c i t r u s  
p l a n t s  i n  a  f u m i g a t e d  f i e l d  p l o t  i n o c u l a t e d  w i t h  E n d o g o n e  m o s s e a e  w e r e  
s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  t h a n  t h a t  o f  n o n - i n o c u l a t e d  c o n t r o l  p l a n t s ,  R o s s  a n d  
H a r p e r  (1970) o b t a i n e d  a  34 to  40% i n c r e a s e  in  t h e  y i e l d  of s o y b e a n  p l a n t s  
i n f e c t e d  w i t h  E n d o g o n e .  T h i s  w a s  s u b s t a n t i a t e d  b y  t h e  r e s u l t s  of  K h a n  
(1975) w h o  a l s o  f o u n d  t h a t  m a i z e  i n o c u l a t e d  w i t h  E n d o g o n e  w i t h  a t  l e a s t  
60% of t h e  r o o t  l e n g t h  i n f e c t e d  i n c r e a s e d  t h e  r o o t / s h o o t  f r e s h  w e i g h t  
r a t i o s  b y  50%; s t i m u l a t e d  t h e  r a t e  of  i n c r e a s e  of l e a f  a r e a  a n d  c a u s e d  a 
t w e l v e - f o l d  i n c r e a s e  i n  g r a i n  w e i g h t .
M y c o r r h i z a l  i n f e c t i o n  o f  E r i c a c e o u s  p l a n t s  h a s  a l s o  b e e n  s h o w n  
to  i n c r e a s e  t h e  e f f i c i e n c y  w i t h  w h i c h  r o o t s  of  t h e  h o s t  p l a n t  a b s o r b  n i t r o g e n  
f r o m  h e a t h l a n d  s o i l s  of  l o w  f e r t i l i t y  ( S t r i b l e y ,  R e a d  a n d  H u n t ,  1975).  T h e  
m y c o r r h i z a e  h a v e  b e e n  s h o w n  t o  p a r t i c i p a t e  d i r e c t l y  b y  a b s o r b i n g  i n ­
o r g a n i c  n i t r o g e n  p r e s e n t  a t  l o w  c o n c e n t r a t i o n s  o r  b y  p r o v i d i n g  a c c e s s  to a 
s o u r c e  of  n i t r o g e n  ( p o s s i b l y  o r g a n i c )  n o t  a v a i l a b l e  to  i n f e c t e d  r o o t s  ( S t r i b l e y  
a n d  R e a d ,  1974).  T h u s  i n  m y c o r r h i z a l  a s s o c i a t i o n s  b e t w e e n  f u n g i  a n d  p l a n t  
r o o t s ,  a n y  i n e s s e n t i a l  a c t i v i t i e s  of  the  f u n g a l  p a r t n e r  w o u l d  a p p e a r  t o  be  
m i n i m a l  o r  e v e n  n o n - e x i s t e n t .
In  t h e s e  c a s e s ,  p l a n t  g r o w t h  w a s  i n c r e a s e d  r a t h e r  t h a n  b e i n g  
d e p r e s s e d  by i n f e c t i o n  a l t h o u g h  th e  f u n g u s  m i g h t  h a v e  o b t a i n e d  a  l a r g e  
p a r t  of i t s  c a r b o n  a s s i m i l a t i o n  f r o m  i t s  h o s t .
T h u s  in  t h e o r y  a  h o s t  s h o u l d  b e  a b l e  to  t o l e r a t e  a p a r a s i t e  w i t h o u t  
i t s  g r o w t h  b e i n g  g r e a t l y  a f f e c t e d .  T h i s  w o u l d  o c c u r  i f  t h e  h o s t  h a s  s u f f i c i e n t
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e x t r a  a s s i m i l a t o r y  c a p a c i t y  o v e r  t h a t  r e q u i r e d  to  s u p p o r t  i t s  o w n  g r o w t h  
a n d  i f  t h e  p a r a s i t e  d o e s  n o t  p r o d u c e  t o x i n s  o r  o t h e r  m e t a b o l i t e s  w h i c h  
m a y  c a u s e  m a r k e d  d i s t u r b a n c e s  i n  i t s  h o s t .
In  m o s t  c r o p  p l a n t s  f a i r l y  l o w  l e v e l s  of  i n f e c t i o n  a p p e a r  to  h a v e  
m a r k e d  e f f e c t s  on  h o s t  p l a n t  g r o w t h  a n d  y i e l d  ( C h e s t e r ,  1950; J a m e s ,  1974; 
C a l d w e l l  e t  a l . , 195 8; E l l i s ,  1954),  b u t  t h e  e f f e c t  o f  p a r t i c u l a r  l e v e l s  of  
i n f e c t i o n  b y  a  s p e c i f i c  p a r a s i t e  m a y  v a r y  b e t w e e n  c u l t i v a r s ,  s o m e  c u l t i v a r s  
b e i n g  m o r e  a f f e c t e d  t h a n  o t h e r s .  F o r  e x a m p l e ,  C a l d w e l l  e t  a l . (1958) 
s h o w e d  t h a t  w i t h  s i m i l a r  m a x i m u m  l e v e l s  of  i n f e c t i o n ,  t h e  l o s s e s  of  w h e a t  
g r a i n  a t t r i b u t a b l e  to  P u c c i n i a  c o r o n a  t a  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t  on  t h e  v a r i e t y  
B e n t o n  b u t  w e r e  s i g n i f i c a n t  on  t h e  v a r i e t y  C l i n t o n  59. T h e  c u l t i v a r s  w h i c h  
a r e  l e a s t  a f f e c t e d  a r e  t h u s  s a i d  t o  be  t o l e r a n t .  T o l e r a n c e  h a s  b e e n  d e f i n e d  
b y  S c h a f e r  (1971) a s  " t h a t  c a p a c i t y  of  a  cu l t ivai* r e s u l t i n g  i n  l e s s  y i e l d  o r  
q u a l i t y  l o s s  r e l a t i v e  to  d i s e a s e  s e v e r i t y  o r  p a t h o g e n  d e v e l o p m e n t  w h e n  
c o m p a r e d  w i t h  o t h e r  c u l t i v a r s  of  t h a t  c r o p " .  S i n c e  t h e  p a r a s i t e  g r o w s  
a n d  s p o r u l a t e s  w e l l  on  t h e s e  t o l e r a n t  c u l t i v a r s ,  i t  f o l l o w s  t h a t  t h e  m a r k e d  
p h y s i o l o g i c a l  d i s t u r b a n c e s  i n d u c e d  i n  t h e  l e s s  t o l e r a n t  c u l t i v a r s  a r e  n o t  
e s s e n t i a l  to  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  a n  e f f e c t i v e  r e l a t i o n s h i p  b y  t h e  p a r a s i t e  
w i t h  i t s  h o s t .  T h e  e v o l u t i o n a r y  t r e n d  i n  h o s t - p a r a s i t e  r e l a t i o n s h i p s  w o u l d  
t h u s  b e  e x p e c t e d  to  be  t o w a r d s  i n c r e a s i n g  t o l e r a n c e  s i n c e  p a r a s i t e  
i s o l a t e s  w h i c h  h a v e  l e a s t  e f f e c t  on  t h e i r  h o s t  w o u l d  h a v e  a  s e l e c t i v e  
a d v a n t a g e  o v e r  t h o s e  w h i c h  h a v e  m o r e  d e l e t e r i o u s  e f f e c t s .  S u c h  a
s i t u a t i o n  w o u l d  b e  e x p e c t e d  to  l e a d  to  th e  m a x i m u m  s u r v i v a l  of  b o t h  t h e
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h o s t  a n d  t h e  p a r a s i t e .  T h u s  i t  i s  c o m m o n l y  o b s e r v e d  t h a t  w i l d  p l a n t s  
s o m e t i m e s  b e c o m e  a l m o s t  t o t a l l y  i n f e c t e d  y e t  c o n t i n u e  t o  g r o w  a n d  s e t
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v i a b l e  s e e d  ( T a r r ,  1972; B e n - K a l i o ,  1976),  T h e y  t h u s  a p p e a r  t o  e x h i b i t  
a  h i g h  d e g r e e  of t o l e r a n c e  t o  t h e i r  p a r a s i t e s .
H o w e v e r ,  u n t i l  t h e  w o r k  o f  B e n - K a l i o  (1976) no  s t u d i e s  h a d  b e e n  
u n d e r t a k e n  ( to  m y  k n o w l e d g e )  to  e s t a b l i s h  t h e  l e v e l  o f  t o l e r a n c e  i n  w i l d  
p l a n t s .  T h u s  f r o m  th e  s t u d i e s  on  t h e  e f f e c t s  of  E r y s i p h e  f i s c h e r i  on  t h e  
g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  S e n e c i o  v u l g a r i s , B e n - K a l i o  (197 6) s h o w e d  
t h a t  lo w  l e v e l s  o f  i n f e c t i o n  i n  w h i c h  u p  to  10% of  t h e  a e r i a l  p a r t s  of t h e  
h o s t  w e r e  c o l o n i z e d  s i g n i f i c a n t l y  i n c r e a s e d  th e  r a t e  a t  w h i c h  t h e  l o w e r  
l e a v e s  s e n e s c e d .  T h e r e  w a s  h o w e v e r  n o  o v e r a l l  e f f e c t  on  g r o w t h  b e c a u s e  
t h e  l o s s  w a s  c o m p e n s a t e d  f o r  b y  t h e  e x p a n s i o n  of  f u r t h e r  l e a v e s .  H ig h  
l e v e l s  of  i n f e c t i o n  i n  w h i c h  b e t w e e n  75% a n d  100% of t h e  a e r i a l  p a r t s  
b e c a m e  c o l o n i z e d ,  d i d  n o t  k i l l  t h e  h o s t  a n d  th e  p l a n t s  c o n t i n u e d  t o  g r o w  
to  f l o w e r  a n d  s e t  v i a b l e  s e e d .  D r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  w a s  f o u n d  to  be  
r e d u c e d  by  a b o u t  80% du e  to  r e d u c t i o n  i n  b o th  th e  g r e e n  l e a f  a r e a  a n d  t h e  
u n i t  l e a f  r a t e ,  b u t  i t s  o v e r a l l  d i s t r i b u t i o n  t h r o u g h o u t  t h e  p l a n t  w a s  n o t  
a f f e c t e d ,  t h e  g r o w t h  of  t h e  r o o t s ,  s t e m s  a n d  l e a v e s  b e i n g  s t u n t e d  i n  e q u a l  
p r o p o r t i o n .  T h u s  i n f e c t i o n  d id  n o t  a p p e a r  to  d i s r u p t  t h e  t r a n s l o c a t o r y  
s y s t e m  of t h e  h o s t .  T h e  n u m b e r  o f  f l o w e r s  p r o d u c e d  w a s  a l s o  f o u n d  t o  b e  
r e d u c e d  by  a b o u t  75%, b u t  t h e  w e i g h t  of  i n d i v i d u a l  f r u i t s  w a s  r e d u c e d  b y  
o n l y  25%. T h u s  S e n e c i o  v u l g a r i s  a p p e a r s  t o  p o s s e s s  a  h i g h  l e v e l  of  
t o l e r a n c e  to  E r y s i p h e  f i s c h e r i .
I t  i s  l i k e l y  t h a t  c o n s c i o u s  o r  u n c o n s c i o u s  s e l e c t i o n  a m o n g  c r o p  
p l a n t s  f o r  i m p r o v e d  y i e l d i n g  c a p a c i t i e s  f o l l o w i n g  t h e  d e v e l o p m e n t  of  
a g r i c u l t u r e  o v e r  t h e  y e a r s  h a s  c a u s e d  c o n s i d e r a b l e  d i s r u p t i o n  t o  t h e  p h y s i o ­
l o g i c a l  b a l a n c e  t h a t  w o u l d  h a v e  e x i s t e d  b e t w e e n  t h e s e  p l a n t s  a n d  t h e i r
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p a r a s i t e s .  T h e  l a c k  of  t o l e r a n c e  g e n e r a l l y  s h o w n  b y  c r o p  p l a n t s  to  t h e i r  
p a r a s i t e s ,  m a y  t h e r e f o r e  b e  due  to  t h e  e r o s i o n  o f  t h e  t o l e r a n c e  w h i c h  w a s  
a l m o s t  c e r t a i n l y  p r e s e n t  i n  t h e i r  w i l d  a n c e s t o r s  d u r i n g  a t t e m p t s  a t  c r o p  
i m p r o v e m e n t  b y  c o n v e n t i o n a l  b r e e d i n g  m e t h o d s .  T h e  e x t e n t  to  w h i c h  a 
h o s t  p l a n t  c a n  e n d u r e  t h e  a c t i v i t i e s  o f  i t s  p a r a s i t e  m a y  b e  b e s t  i n v e s t i g a t e d  
u s i n g  w i l d  s p e c i e s  w h i c h  h a v e  n o t  s u f f e r e d  s u c h  i n t e r f e r e n c e s  t h r o u g h  
b r e e d i n g  p r o g r a m m e s  a s  t e s t  p l a n t s .  T h u s  i t  s h o u l d  b e  p o s s i b l e  t o  r e ­
s e l e c t  f o r  t o l e r a n c e  a n d  u t i l i z e  i t  p r o b a b l y  i n  c o m b i n a t i o n  w i t h  r e s i s t a n c e ,  
to  h e l p  r e d u c e  c r o p  l o s s e s  c a u s e d  by  p a r a s i t e s .  H o w e v e r ,  i t s  f u l l  p o t e n t i a l  
i n  t h i s  f i e l d  c a n n o t  b e  p r o p e r l y  e v a l u a t e d  u n t i l  t h e  l e v e l s  o f  t o l e r a n c e  i t  
w i l l  b e  p o s s i b l e  t o  a c h i e v e  a r e  k n o w n .  T h e  r e s u l t s  o f  s u c h  s t u d i e s  m a y  
b e a r  c o n s i d e r a b l e  r e l e v a n c e  to t h e  p o t e n t i a l  v a l u e  o f  t o l e r a n c e  a s  a  
b r e e d i n g  a i m  f o r  c o n t r o l l i n g  y i e l d  l o s s e s  i n  c r o p  p l a n t s .
T h e  e x t e n t  to  w h i c h  S e n e c i o  v u l g a r i s  e n d u r e d  t h e  a c t i v i t i e s  o f  i t s  
p a r a s i t e  E r y s i p h e  f i s c h e r i  h a s  b e e n  p a r t l y  i n v e s t i g a t e d  b y  B e n - K a l i o  (1976).  
T h i s  s t u d y  w a s  i n t e n d e d  to  i n v e s t i g a t e  f u r t h e r  th e  l e v e l s  of  t o l e r a n c e  i n
S. v u l g a r i s  to  E .  f i s c h e r i . T h u s  a l t h o u g h  B e n - K a l i o  (1976) r e p o r t e d  a  
r e d u c t i o n  i n  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  in  t h e  i n f e c t e d  p l a n t s ,  w h i c h  h e  
a t t r i b u t e d  to  a r e d u c t i o n  i n  l e a f  a r e a ,  l i t t l e  i s  k n o w n  of t h e  e v e n t s  r e s u l t i n g  
i n  t h e  r e d u c t i o n  i n  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  a n d  th e  r e d u c t i o n  i n  l e a f  a r e a .
D r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  m a y  b e  r e d u c e d  due  to e f f e c t s  of i n f e c t i o n  on  t h e  
c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  of th e  l e a v e s  o r  on  t h e  e f f i c i e n c y  of th e  l e a v e s  a s  
p h o t o s y n t h e s i z i n g  o r g a n s .  T h e  l e a f  a r e a  m a y  be  r e d u c e d  due  to  a  r e d u c t i o n  
i n  c e l l  d i v i s i o n  a n d /  o r  c e l l  e x p a n s i o n  i n  th e  l e a f  l a m i n a .
T h e  a i m  of  t h i s  s t u d y  w a s  t h e r e f o r e  to  i n v e s t i g a t e  f u r t h e r  th e
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e f f e c t s  o f  i n f e c t i o n  on  th e  g r o w t h ,  d e v e l o p m e n t  a n d  f u n c t i o n i n g  o f  t h e  l e a f  
t i s s u e s  of S. v u l g a r i s  b y  c o m p a r i n g  t h e  g r o w t h  of  h e a l t h y  a n d  E .  f i s c h e r i  
i n f e c t e d  p l a n t s  u s i n g  s t a n d a r d  m e t h o d s  o f  g r o w t h  a n a l y s i s  (H un t ,  1978).
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C H A P T E R  2; T H E  E F F E C T  O F  I N F E C T I O N  ON T H E  G R O W T H ,
D E V E L O P M E N T  A N D  F U N C T I O N I N G  O F  T H E  L E A F  
T IS S U E  O F  G R O U N D S E L
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S
A l l  t h e  e x p e r i m e n t s  d e s c r i b e d  h e r e  w e r e  c a r r i e d  ou t  i n  a  g r o w t h  
r o o m  m a i n t a i n e d  a t  a  t e m p e r a t u r e  of  a b o u t  19^C w i t h  a  16 h o u r  p h o t o ­
p e r i o d .
T h e  g r o u n d s e l  p l a n t s  u s e d  i n  t h i s  s t u d y  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  a 
h i g h l y  s u s c e p t i b l e  i n b r e d  l i n e ,  i n  a n  a t t e m p t  to  a v o i d  g e n e t i c  v a r i a b i l i t y  
w i t h i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  p l a n t s  w h i c h  m i g h t  h a v e  r e s u l t e d  in  v a r i a b l e  
r e s p o n s e s  to  t h e  p a t h o g e n ,  ( s e e  P a r t  I, C h a p t e r  2).
P r o d u c t i o n  of  P l a n t  M a t e r i a l
S e e d l i n g s  w e r e  r a i s e d  i n  s e e d  t r a y s  c o n t a i n i n g  L e v i n g t o n  p o t t i n g  
c o m p o s t  a n d  tw o  w e e k s  a f t e r  g e r m i n a t i o n ,  t h o s e  of a p p r o x i m a t e l y  e q u a l  
v i g o u r  w e r e  s e l e c t e d  a n d  t r a n s p l a n t e d  s i n g l y  in to  11. 4 c m  p l a s t i c  p o t s  
c o n t a i n i n g  s i m i l a r  c o m p o s t .  T h e  p l a n t s  w e r e  t h e n  d i v i d e d  in t o  tw o  g r o u p s  
of  60 p l a n t s  e a c h .
M a i n t e n a n c e  of  m i l d e w - f r e e  p l a n t s
F o r  t h i s  s t u d y  i t  w a s  n e c e s s a r y  to  m a i n t a i n  d i s e a s e - f r e e  p l a n t s  
f o r  c o m p a r i s o n  w i t h  i n f e c t e d  p l a n t s .  F r e s h l y  p r e p a r e d  0. 0 5% a q u e o u s  
B e n o m y l  ( m e t h y l - 1  ( b u t y l c a r b a m o y l ) - 2 - b e n z i m i d a z o l e  - c a r b a m a t e )  w a s  
p o u r e d  i n t o  th e  p o t s  of  one  s e t  of 60 s e e d l i n g s  a t  t h e  t i m e  of  t r a n s p l a n t i n g  
u n t i l  t h e  c o m p o s t  w a s  s a t u r a t e d .  T h i s  t r e a t m e n t  w a s  r e p e a t e d  a t  f o u r  
w e e k l y  i n t e r v a l s  s i n c e  p r e l i m i n a r y  s t u d i e s  h a d  i n d i c a t e d  t h a t  a  s i n g l e
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t r e a t m e n t  d i d  n o t  p r o t e c t  t h e  p l a n t s  t h r o u g h o u t  t h e i r  12 - 14 w e e k s '  l i f e  
c y c l e .
B e n o m y l  h a s  b e e n  g e n e r a l l y  c o n s i d e r e d  n o n - p h y t o t o x i c  a n d  h a s  
b e e n  r e p o r t e d  to  g i v e  g o o d  c o n t r o l  of  m i l d e w  ( T a r r ,  1972; C r o w d y ,  1971; 
E d g i n g t o n  e t  a l . , 1972; B r o o k s ,  1970; B e n - K a l i o ,  1976).  I t  h a s  a l s o  b e e n  
r e p o r t e d  to  h a v e  no  e f f e c t  on  t h e  g r o w t h  o f  g r o u n d s e l  p l a n t s  ( B e n - K a l i o ,  
1976).
I n o c u l a t i o n  p r o c e d u r e s
T h e  n o n - b e n o m y l  t r e a t e d  p l a n t s  w e r e  i n o c u l a t e d  b y  i n t r o d u c i n g  
h e a v i l y  i n f e c t e d  p l a n t s  i n t o  th e  g r o w t h  r o o m  a n d  a l l o w i n g  t h e m  to  b e c o m e  
n a t u r a l l y  i n f e c t e d .  In  t h e  f i r s t  e x p e r i m e n t  t h e  i n f e c t e d  p l a n t s  w e r e  i n t r o ­
d u c e d  one  w e e k  a f t e r  t r a n s p l a n t i n g  a n d  i n  t h e  s e c o n d  e x p e r i m e n t  t h e y  w e r e  
n o t  i n t r o d u c e d  u n t i l  tw o  w e e k s  a f t e r  t r a n s p l a n t i n g .  A l l  p l a n t s  w e r e  m o v e d  
a r o u n d  t h e  g r o w t h  r o o m  a t  w e e k l y  i n t e r v a l s  to  e n s u r e  e v e n  g r o w t h .
A s s e s s m e n t  of m i l d e w  i n t e n s i t y
A n  a c c u r a t e  m e a s u r e  of  t h e  p e r c e n t a g e  m i l d e w  c o v e r  on  t h e  i n f e c t e d  
p l a n t s  i s  a n  i m p o r t a n t  p r e r e q u i s i t e  f o r  a  s t u d y  o f  t h e  e f f e c t s  o f  i n f e c t i o n  
on  t h e  g r o w t h  a n d  d e v e l o p m e n t  of  t h e  h o s t  p l a n t .  A d i a g r a m m a t i c  s c a l e  
( B e n - K a l i o ,  1976) w a s  t h e r e f o r e  u s e d  f o r  th e  a s s e s s m e n t  of  m i l d e w  
i n t e n s i t y  b e c a u s e  i t  i s  e a s y  to  u s e  i n  p r a c t i c e  a n d  m a k e s  f o r  r a p i d  a s s e s s ­
m e n t .  F i g u r e  1 s h o w s  t h e  s i x  d i s e a s e  g r a d i n g s  u s e d .
H a r v e s t
F i v e  p l a n t s  f r o m  e a c h  of  t h e  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  ( c o n t r o l )  
g r o u p s  of  p l a n t s  w e r e  s a m p l e d  a t  e a c h  h a r v e s t .  In  t h e  f i r s t  e x p e r i m e n t
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Diagrannistic scale for appraising mildew 
in tens ity  on groundsel leaves
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t h e  f i r s t  h a r v e s t  w a s  a t  th e  t h i r d  w e e k  a f t e r  t r a n s p l a n t i n g  a n d  i n  t h e  
s e c o n d  e x p e r i m e n t  i t  w a s  a t  t h e  f i f t h  w e e k  a f t e r  t r a n s p l a n t i n g .  S u b s e q u e n t  
h a r v e s t s  i n  b o t h  e x p e r i m e n t s  w e r e  m a d e  a t  w e e k l y  i n t e r v a l s  s o  t h a t  f i v e  
h a r v e s t s  w e r e  m a d e  i n  e a c h  o f  t h e  e x p e r i m e n t s .
P o s t  h a r v e s t  t r e a t m e n t
B e f o r e  d i v i s i o n  of  t h e  p l a n t s  i n t o  r o o t  a n d  s h o o t  s y s t e m s ,  t h e  r o o t  
s y s t e m  w a s  c a r e f u l l y  r i n s e d  u n d e r  r u n n i n g  t a p  w a t e r  to  r e m o v e  t h e  
a d h e r i n g  c o m p o s t  p a r t i c l e s  a n d  t h e n  b l o t t e d  d r y .
M e a s u r e m e n t  o f  l e a f  a r e a
A p o r t a b l e  p h o t o e l e c t r i c  l e a f  a r e a  m e t e r  ( L a m b d a  I n s t r u m e n t s  
C o r p o r a t i o n ,  M o d e l  L I - 3 0 0 0 )  w a s  u s e d  f o r  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  l e a f  a r e a .  
In  th e  f i r s t  e x p e r i m e n t  t o t a l  l e a f  a r e a  o n ly  w a s  m e a s u r e d  f o r  e a c h  p l a n t  
a t  a  p a r t i c u l a r  h a r v e s t .  In  t h e  s e c o n d  e x p e r i m e n t  i n d i v i d u a l  l e a f  a r e a s  
w e r e  m e a s u r e d .  T h e  c o t y l e d o n s  w e r e  n u m b e r e d  one  a n d  tw o  a n d  th e  
f o l i a g e  l e a v e s  w e r e  n u m b e r e d  i n  o r d e r  up  th e  m a i n  a x i s .  T h e  a r e a  of 
e a c h  l e a f  w a s  m e a s u r e d  t h r e e  t i m e s  a n d  th e  m e a n  c a l c u l a t e d .  T h e  m e a n  
of  m e a n s  of th e  a r e a s  of  c o r r e s p o n d i n g  l e a v e s  on  t h e  p l a n t s  of  a  p a r t i c u l a r  
t r e a t m e n t  a t  e a c h  h a r v e s t  w a s  r e g a r d e d  a s  th e  a r e a  of  t h a t  l e a f .  T o t a l  
l e a f  a r e a  o n ly  w a s  m e a s u r e d  f o r  e a c h  l a t e r a l  b r a n c h .
F r e s h  a n d  d r y  w e i g h t s  d e t e r m i n a t i o n
T h e  f r e s h  w e i g h t s  of t h e  r o o t  s y s t e m ;  th e  s t e m  i n c l u d i n g  l a t e r a l  
b r a n c h e s  a n d  f l o r a l  p a r t s  a n d  th e  l e a v e s  of  e a c h  p l a n t  w e r e  d e t e r m i n e d  
s e p a r a t e l y .  T h e s e  p l a n t  p a r t s  w e r e  t h e n  w r a p p e d  s e p a r a t e l y  i n  p r e -
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w e i g h e d  a l u m i n i u m  f o i l  e n v e l o p e s  a n d  d r i e d  to  c o n s t a n t  w e i g h t  a t  8 0 ° C .
T h e i r  d r y  w e i g h t s  w e r e  t h e n  d e t e r m i n e d  a f t e r  a  c o o l i n g  p e r i o d  of a b o u t  
10 m i n u t e s  i n  a  d e s i c c a t o r .
D e t e r m i n a t i o n  o f  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t
T h e  c h l o r o p h y l l  of  b o t h  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  e x t r a c t e d  
s e p a r a t e l y  a f t e r  d r y  w e i g h t  m e a s u r e m e n t s  h a d  b e e n  t a k e n .  B e c a u s e  i n  
g r o u n d s e l  a l l  a e r i a l  p a r t s  o f  t h e  p l a n t  c o n t a i n  c h l o r o p h y l l  a n d  a r e  t h u s  
c a p a b l e  o f  p h o t o s y n t h e s i s ,  t h e  c h l o r o p h y l l  w a s  e x t r a c t e d  f r o m  th e  s t e m s  
i n c l u d i n g  l a t e r a l  b r a n c h e s  a n d  g r e e n  f l o r a l  p a r t s  a s  w e l l  a s  f r o m  t h e  l e a v e s ,  
u s i n g  t h e  m e t h o d s  of  M a c K i n n e y  (1941) a n d  A r n o n  (1949).
T h e  d r i e d  p l a n t  p a r t s  w e r e  g r o u n d  to a  p o w d e r  a n d  t h e n  w a r m e d  i n  
80% a c e t o n e  on a w a t e r  b a t h  ( a p p r o x i m a t e l y  38 - 4 0 ^ C )  f o r  a b o u t  10 m i n u t e s .  
T h e  s u p e r n a t a n t  w a s  t h e n  d e c a n t e d  a n d  f i l t e r e d  t h r o u g h  W h a t m a n  No.  1 
f i l t e r  p a p e r .  F r e s h  a c e t o n e  w a s  a d d e d  to  th e  r e s i d u e  a n d  r e - e x t r a c t e d .
T h i s  p r o c e s s  of  e x t r a c t i o n  w a s  r e p e a t e d  u n t i l  t h e  a c e t o n e  n o  l o n g e r  s h o w e d  
a  g r e e n  c o l o u r a t i o n .  A l l  c h l o r o p h y l l  e x t r a c t  f r o m  a  p a r t i c u l a r  p l a n t  p a r t  
w e r e  c o m b i n e d ,  r e - f i l t e r e d  a n d  t h e  v o l u m e  m e a s u r e d .  T h e  o p t i c a l  d e n s i t y  
o f  th e  c h l o r o p h y l l  s o l u t i o n  w a s  m e a s u r e d  a t  652 n m  i n  a s p e c t r o p h o t o m e t e r  
( P e r k i n  E l m e r )  a n d  t h e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  i n  m g / m l  w a s  c a l c u l a t e d  
u s i n g  th e  f o l l o w i n g  f o r m u l a :
. OD X d i l u t i o nC h l o r o p h y l l  c o n c e n t r a t i o n  =  34~”5-------------  m g / m l
W h e r e :  O D  = o p t i c a l  d e n s i t y
34.  5 = s p e c i f i c  a b s o r p t i o n  c o - e f f i c i e n t  f o r  th e  c h l o r o p h y l l  
a t  652 n m
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C o m p u t a t i o n  of th e  g r o w t h  i n d i c e s  ; s p e c i f i c  l e a f  a r e a  (SLA ) ,  l e a f  w e i g h t  
r a t i o  (L W R ) ,  l e a f  a r e a  r a t i o  ( L A R ) ,  U n i t  l e a f  r a t e  o r  n e t  a s s i m i l a t i o n  
r a t e  ( U L R ,  N A R  o r  E )  a n d  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e  (RG R)
G r o w t h  i n  p l a n t s  m a y  b e  d e f i n e d  a s  t h e  i n c r e a s e  i n  d r y  w e i g h t  of  
t h e  p l a n t  ( S e s t a l  e t  a l . , 1971). G r o w t h  a n a l y s i s  t h u s  m a k e s  i t  p o s s i b l e  to 
fo l l o w  the  f o r m a t i o n  a n d  a c c u m u l a t i o n  of  b i o m a s s  r e s u l t i n g  f r o m  t h e  i n t e r ­
a c t i o n s  b e t w e e n  e x t e r n a l  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  a n d  t h e  i n t e r n a l  f a c t o r s  of  
t h e  p l a n t .  F r e s h  a n d  d r y  w e i g h t s  o f  v a r i o u s  o r g a n s ;  s i z e  of  th e  a s s i m i l a ­
t o r y  a p p a r a t u s  a n d  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  a r e  s o m e  of th e  a t t r i b u t e s  w h i c h  
a r e  e m p l o y e d  in  t h e  a n a l y s i s  of  g r o w t h .  F r o m  s o m e  of t h e s e  p r i m a r y  
v a l u e s  th e  v a r i o u s  i n d i c e s  c a n  be  c a l c u l a t e d .
S p e c i f i c  l e a f  a r e a  (SLA)
S L A  i s  d e f i n e d  a s  t h e  m e a n  a r e a  of  l e a f  d i s p l a y e d  p e r  u n i t  w e i g h t  
of  l e a f  (Hunt,  1978). I t  u s u a l l y  r e f l e c t s  l e a f  t h i c k n e s s  a n d  th e  r e l a t i v e  
p r o p o r t i o n s  of th e  a s s i m i l a t o r y  a n d  c o n d u c t i v e  o r  m e c h a n i c a l  t i s s u e s  i n  
th e  l e a f .  I t  i s  d e r i v e d  f r o m  t h e  f o r m u l a ;
= È#
W h e r e :  L A  = th e  t o t a l  l e a f  a r e a  
LW  = th e  l e a f  d r y  w e i g h t
L e a f  w e i g h t  r a t i o  ( L W R )
L e a f  w e i g h t  r a t i o  i s  t h e  r a t i o  b e t w e e n  l e a f  d r y  w e i g h t  a n d  t o t a l  
p l a n t  d r y  w e i g h t .  In a n a l y t i c a l  t e r m s  i t  r e p r e s e n t s  t h e  a v e r a g e  f r a c t i o n  
of  th e  plan t ' s  t o t a l  s t o c k  of o r g a n i c  m a t e r i a l  d i v i d e d  b e t w e e n  t h e  p h o t o ­
s y n t h e  t i c  s y s t e m  a n d  th e  r e s t  of th e  p l a n t .  I t  i s  d e r i v e d  f r o m  the  f o r m u l a :
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L W R  = ^
W h e r e :  W = t h e  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t
L e a f  a r e a  r a t i o  ( L A R )
L e a f  a r e a  r a t i o  i s  d e f i n e d  a s  th e  r a t i o  of  t o t a l  l e a f  a r e a  to  w h o le  
p l a n t  d r y  w e i g h t  (H un t ,  1978), I t  d e s c r i b e s  t h e  r e l a t i v e  s i z e  o f  th e  
a s s i m i l a t o r y  a p p a r a t u s  ( B r i g g s ,  K i d d s  a n d  W e s t ,  1920b) a n d  i s  c a l c u l a t e d  
f r o m  t h e  f o r m u l a :
l a r  - ^
U n i t  l e a f  r a t e  (E)
T h e  u n i t  l e a f  r a t e  i s  a  m e a s u r e  of i n c r e m e n t  i n  d r y  w e i g h t  p e r  u n i t  
l e a f  a r e a  p e r  day .  I t  t h u s  g i v e s  a  m e a s u r e  of t h e  p h o t o s y n t h e t i c  e f f i c i e n c y  
of  th e  l e a v e s .  W i l l i a m s  (1946) p r o v i d e d  a f o r m u l a  f o r  the  e s t i m a t i o n  of  
m e a n  u n i t  l e a f  r a t e  (E )  o v e r  a  p e r i o d  of  t i m e :
W - W L o g  L A  - L o g  LA
1-2® = i : r -------- ( W i l l i a m s .  1946)
W h e r e :
^  = th e  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t  a t  t i m e  ^T
^W = t h e  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t  a t  t i m e  ^T
^ T - ^ =  th e  t i m e  i n t e r v a l  b e t w e e n  h a r v e s t s
e = t h e  b a s e  of  n a t u r a l  l o g a r i t h m s
^LA = th e  t o t a l  l e a f  a r e a  a t  t i m e  ^T
...LA = th e  t o t a l  l e a f  a r e a  a t  t i m e  _.T
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T h i s  e x p r e s s i o n  m a k e s  t h e  a s s u m p t i o n  t h a t  w e i g h t  a n d  l e a f  a r e a  a r e  
l i n e a r l y  r e l a t e d  o v e r  t h e  p e r i o d  of  o b s e r v a t i o n .  H u n t  (1978) h o w e v e r ,  s t a t e s  
t h a t  t h e r e  a r e  tw o  c o n d i t i o n s  u n d e r  w h i c h  th e  a b o v e  e q u a t i o n  i s  l i k e l y  to  
b e  u n t r u e .  T h e y  a r e :
1. w h e n  p l a n t s  a r e  g r o w i n g  q u i c k l y ,
2. w h e n  th e  h a r v e s t  i n t e r v a l s  a r e  long .
V a r i o u s  o t h e r  f o r m u l a e  a r e ,  h o w e v e r ,  a v a i l a b l e  i n  c a s e s  w h e r e  t o t a l  
p l a n t  w e i g h t  i s  n o t  l i n e a r l y  r e l a t e d  to  l e a f  a r e a .  A m e t h o d  f o r  s o l v i n g  
p r o b l e m s  of n o n - l i n e a r i t y  h a s  b e e n  p u t  f o r w a r d  by  C o m b e  ( I960) ,  E v a n s  
a n d  H u g h e s  (1962) a n d  e l a b o r a t e d  by  E v a n s  (1972) a s :
W - W . 2
Ë = ^ ^1-Z -  T -  ^LA
F o r  t h e  p r e s e n t  i n v e s t i g a t i o n  th e  e q u a t i o n ;
,W - W L o g  _LA  - L o g  LA
E  =
1 -2  ^T - ^T ^L A  - ^LA
w a s  a d o p t e d  b e c a u s e  th e  t o t a l  p l a n t  w e i g h t  a n d  l e a f  a r e a  a r e  l i n e a r l y  
r e l a t e d  ( S e e  F i g u r e  2) a n d  f o r  th e  a d d i t i o n a l  r e a s o n  t h a t  t h e  t i m e  i n t e r v a l  
b e t w e e n  h a r v e s t s  w a s  r e l a t i v e l y  s h o r t  b e i n g  o n ly  s e v e n  d a y s .
T h e  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e  ( R G R )
T h e  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e  r e p r e s e n t s  the  e f f i c i e n c y  of  t h e  p l a n t  a s
a p r o d u c e r  of n e w  m a t e r i a l ,  ( B l a c k m a n ,  1919). I t i s  d e f i n e d  a s  t h e  i n c r e a s e
i n  p l a n t  w e i g h t  p e r  u n i t  w e i g h t  p e r  u n i t  t i m e ,  ( F i s h e r ,  1921). T h e  m e a n
r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e  i s  d e r i v e d  f r o m  t h e  f o r m u l a :
L o g  W - L o g  W e 2 °  e 1,R =
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T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t  a n d  l e a f  a r e a  
of i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s .
i  = I n f e c t e d
C = C o n t r o l
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A l l  t h e  g r o w t h  i n d i c e s  d e s c r i b e d  a b o v e  c a n  b e  s h o w n  to  b e  r e l a t e d  a s  
f o l l o w s :
L A R  = SLA  X L W R
R G R  = U L R  X L A R
O t h e r  r a t i o s  h a v e  a l s o  b e e n  c o n s t r u c t e d  (H un t ,  1978) f o r  t h e  
d e t e r m i n a t i o n  of  t h e  d i s t r i b u t i o n  of d r y  m a t t e r  a l o n g  th e  p l a n t  a x i s .  T h e  
m o r e  f r e q u e n t l y  u s e d  o n e s  a r e  t h e  r a t i o  of  r o o t  w e i g h t  to  s h o o t  w e i g h t ,  
t h e  r a t i o  of  r o o t  w e i g h t  to  t o t a l  d r y  w e i g h t ,  a n d  th e  r a t i o  of  s h o o t  w e i g h t  
t o  t o t a l  d r y  w e i g h t .
D e t e r m i n a t i o n  of  th e  e f f e c t  of i n f e c t i o n  on the  s i z e  of  t h e  l o w e r  e p i d e r m a l  
c e l l s
L e a v e s  f r o m  p o s i t i o n s  9, 11, 8, 12 a n d  13 on  t h e  m a i n  a x i s  s h o w i n g  
40%, 55%, 60%, 70% a n d  100% m i l d e w  c o v e r  r e s p e c t i v e l y  w e r e  e x c i s e d  
f r o m  f iv e  i n f e c t e d  p l a n t s  s h o w i n g  70%, 75%, 70%, 80% a n d  100% t o t a l  
m i l d e w  c o v e r  r e s p e c t i v e l y .  L e a v e s  f r o m  c o r r e s p o n d i n g  p o s i t i o n s  w e r e  
e x c i s e d  f r o m  f iv e  u n - i n f e c t e d  p l a n t s .  T h e  a r e a  of  a l l  t h e  l e a v e s  i n  b o t h  
g r o u p s  w e r e  m e a s u r e d  w i t h  t h e  l e a f  a r e a  m e t e r .  L o w e r  e p i d e r m a l  s t r i p s  
w e r e  t h e n  o b t a i n e d  b y  g e n t l y  p e e l i n g  off  t h e  l a m i n a  of  e a c h  l e a f ,  t a k i n g  
c a r e  to  r e m o v e  t h e  s t r i p s  f r o m  s i m i l a r  a r e a s  on  b o t h  i n f e c t e d  a n d  u n ­
i n f e c t e d  l e a v e s .  T h e  l o w e r  e p i d e r m i s  w a s  u s e d  in  p r e f e r e n c e  to  t h e  u p p e r  
e p i d e r m i s  b e c a u s e  i t  c o u l d  be  r e m o v e d  m o r e  e a s i l y .  A f t e r  r e m o v a l ,  t h e  
s t r i p s  w e r e  s e p a r a t e l y  i m m e r s e d  i n  d i s t i l l e d  w a t e r  a n d  f u n g a l  m y c e l i a  
a n d  c o n i d i a  w e r e  b r u s h e d  off  th e  i n f e c t e d  s t r i p s  w i t h  a c a m e l  h a i r  b r u s h .  
E a c h  l o w e r  e p i d e r m a l  s t r i p  w a s  s t a i n e d  i n  1% c o t t o n  b lu e  in  l a c t o p h e n o l  
a n d  t h e n  m o u n t e d  i n  g l y c e r o l .  T h e  n u m b e r s  of  g u a r d  c e l l s  p e r  u n i t  a r e a  
w e r e  d e t e r m i n e d  m i c r o s c o p i c a l l y  b y  c o u n t i n g  t h e  n u m b e r s  p e r  f i e l d  of
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v i e w  (0.  09083 m m  ) a t  a  m a g n i f i c a t i o n  of x  320,  F i v e  c o u n t s  p e r  s t r i p  
w e r e  m a d e  a n d  t h e  m e a n  of  t h e s e  w a s  t a k e n  a s  the  n u m b e r  of  g u a r d  c e l l s  
p e r  u n i t  a r e a  f o r  t h a t  e p i d e r m a l  s t r i p .  A t o t a l  of  t e n  s t r i p s  p e r  l e a f  w e r e  
d e t e r m i n e d .  F o r  l e a f  13, a  c o u n t  o f  th e  o t h e r  e p i d e r m a l  c e l l s  w a s  a l s o  
m a d e .
T h e  s i z e s  of  a b o u t  25 g u a r d  c e l l s  f r o m  t h e  l e a v e s  on p o s i t i o n  13 
w e r e  d e t e r m i n e d  b y  m e a s u r i n g  t h e i r  l e n g t h  a n d  b r e a d t h  a t  a  m a g n i f i c a t i o n  
of  X 400  u s i n g  a n  o c u l a r  m i c r o m e t e r .
M e a s u r e m e n t s  of  w a t e r  l o s s  p e r  u n i t  a r e a  of i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  l e a v e s
L e a v e s  w i t h  10%, 25%, 50%, 75% o r  95% m i l d e w  c o v e r  w e r e  e x c i s e d  
f r o m  a  s e r i e s  o f  i n f e c t e d  p l a n t s .  T h r e e  l e a v e s  w i t h  e a c h  l e v e l  of  i n f e c t i o n  
w e r e  t a k e n .  F i f t e e n  l e a v e s  w e r e  t h e n  e x c i s e d  f r o m  c o r r e s p o n d i n g  p o s i t i o n s  
on  u n - i n f e c t e d  p l a n t s .  E a c h  l e a f  w a s  w e i g h e d  i m m e d i a t e l y  a f t e r  d e t a c h ­
m e n t  a n d  i t s  a r e a  m e a s u r e d .  T h e  l e a v e s  w e r e  t h e n  s u s p e n d e d  by  p a p e r  
c l i p s  on  a s t r i n g  i n  t h e  g r o w t h  r o o m .  T h e  l e a v e s  w e r e  r e - w e i g h e d  a t  t w o -  
h o u r l y  i n t e r v a l s  o v e r  a  p e r i o d  of 12 h o u r s  to d e t e r m i n e  w a t e r  l o s s .
R E S U L T S
T h e  e f f e c t  of i n f e c t i o n  on  t h e  f u n c t i o n i n g  of  th e  l e a f  t i s s u e
I n f e c t i o n  of  t h e  l e a f  t i s s u e  c o u l d  a f f e c t  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  by  
i n t e r f e r i n g  w i t h  p h o t o s y n t h e s i s .  T h i s  w a s  i n v e s t i g a t e d  b y  e x a m i n i n g  the  
e f f e c t s  of  i n f e c t i o n  on  th e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  p e r  u n i t  a r e a  of l e a f ;  th e  
u n i t  l e a f  r a t e  a n d  o t h e r  g r o w t h  p a r a m e t e r s .
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D e v e l o p m e n t  of  i n f e c t i o n  d u r i n g  t h e  c o u r s e  of  t h e  e x p e r i m e n t
W i t h i n  f ive  to  s i x  d a y s  of i n t r o d u c i n g  h e a v i l y  i n f e c t e d  p l a n t s  i n t o  
t h e  g r o w t h  r o o m  c o n t a i n i n g  t h r e e  w e e k  o ld  h e a l t h y  p l a n t s ,  c o l o n i e s  of  
E r y s i p h e  f i s c h e r i  a p p e a r e d  on  th e  l o w e r  l e a v e s  of n o n - b e n o m y l  t r e a t e d  
p l a n t s .  T h e  s u b s e q u e n t  s p r e a d  of  i n f e c t i o n  w a s  v e r y  r a p i d  a n d  r a n g e d  
f r o m  17. 2% a t  t h e  s i x t h  w e e k  a f t e r  s o w i n g  to 90% a t  t h e  t e n t h  w e e k  a f t e r  
s o w i n g .
M i l d e w  i n t e n s i t y  d u r i n g  t h e  c o u r s e  of t h i s  s t u d y  w a s  m u c h  h i g h e r  
t h a n  t h a t  w h i c h  i s  u s u a l l y  f o u n d  u n d e r  n a t u r a l  c o n d i t i o n s .  C o l o n i e s  of  
th e  m i l d e w  c o v e r e d  a l l  t h e  a e r i a l  p a r t s  of i n f e c t e d  p l a n t s  i n c l u d i n g  th e  
i n f l o r e s c e n c e s  ( P l a t e  1). T h e  r e s u l t s  a r e  p r e s e n t e d  i n  A p p e n d i x  T a b l e s  
6A - 6E a n d  s u m m a r i s e d  i n  T e x t  T a b l e s  1 - 4 .
E f f e c t  of i n f e c t i o n  on th e  a c c u m u l a t i o n  a n d  d i s t r i b u t i o n  of d r y  m a t t e r
T o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t s  a n d  d r y  w e i g h t s  of  r o o t s ,  s t e m s  a n d  
l e a v e s  of i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  e a c h  h a r v e s t  a r e  g i v e n  i n  
T a b l e l A ' a n d  th e  r e s u l t s  on  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t s  o n ly  a r e  p l o t t e d  g r a p h i c a l l y  
i n  F i g u r e  3.
T h e  r e s u l t s  s h o w  t h a t  a l t h o u g h  th e  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t s  of 
i n f e c t e d  p l a n t s  a r e  s m a l l e r  t h a n  t h o s e  of  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  h a r v e s t s ,  
n o n e  of t h e  d i f f e r e n c e s  w e r e  s i g n i f i c a n t  u n t i l  th e  s e v e n t h  w e e k  a f t e r  s o w i n g  
w h e n  t o t a l  m i l d e w  c o v e r  w a s  a b o u t  30%. T h e  d r y  w e i g h t  of i n f e c t e d  
p l a n t s  s h o w e d  a 3 0% r e d u c t i o n  o v e r  t h a t  of u n - i n f e c t e d  p l a n t s  b y  t h e  
s e v e n t h  w e e k  a n d  a  r e d u c t i o n  of  a b o u t  47 .  25% b y  t h e  t e n t h  w e e k  w h e n  
t o t a l  m i l d e w  c o v e r  w a s  a b o u t  90%.
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P L A T E  1; P h o t o m i c r o g r a p h  i l l u s t r a t i n g  m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n c e s
b e t w e e n  g r o u n d s e l  p l a n t s  h e a v i l y  i n f e c t e d  w i t h  E .  f i s c h e r i  
( m o r e  t h a n  9 5% i n f e c t i o n )  a n d  t h o s e  t r e a t e d  w i t h  b e n o m y l .
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FIG 3
I
Time in Weeks After Sowing
M e a n  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t s  of  E .  f i s c h e r i  i n f e c t e d  (•--------- — , )
a n d  u n - i n f e c t e d  -------------- a,) p l a n t s  d e t e r m i n e d  a t  w e e k l y  i n t e r v a l s .
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T h e  r a t i o s  of  r o o t  d r y  w e i g h t s  to  s h o o t  d r y  w e i g h t s ,  a n d  o f  r o o t  
d r y  w e i g h t s ,  s h o o t  d r y  w e i g h t s  a n d  l e a f  d r y  w e i g h t s  t o  t o t a l  p l a n t  d r y  
w e i g h t  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  IB  a n d  t h e  r e s u l t s  a r e  p l o t t e d  g r a p h i c a l l y  i n  
F i g u r e s  4A - 4D.
T h e s e  r e s u l t s  s h o w  t h a t  t h e  p r o p o r t i o n  of  t h e  t o t a l  d r y  m a t t e r  
c o n t a i n e d  i n  th e  r o o t s  o r  s h o o t s  of  i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  n o t  s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r e n t  f r o m  t h a t  of  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  a n y  h a r v e s t .  T h i s  e x p e r i m e n t  
w a s  r e p e a t e d  tw o  f u r t h e r  t i m e s  a n d  s i m i l a r  r e s u l t s  w e r e  o b t a i n e d  i n  
e a c h  c a s e .  T h u s  i n  g e n e r a l  m i l d e w  i n f e c t i o n  r e d u c e s  d r y  m a t t e r  p r o ­
d u c t i o n  w h e n  t h e  l e v e l  o f  i n f e c t i o n  r e a c h e s  a b o u t  30%, b u t  i t  h a s  l i t t l e  
e f f e c t  on th e  d i s t r i b u t i o n  o f  d r y  m a t t e r ;  t h e  r o o t s ,  s t e m s  a n d  l e a v e s  
b e i n g  s t u n t e d  i n  e q u a l  p r o p o r t i o n s .
E f f e c t  of  i n f e c t i o n  on th e  d e v e l o p m e n t  of  l e a f  t i s s u e  a n d  to  p h o t o s y n t h e t i c  
e f f i c i e n c y
(i) E f f e c t  of I n f e c t i o n  o n  t h e  n u m b e r s  of e x p a n d e d  l e a v e s
T h e  t o t a l  n u m b e r s  o f  l e a v e s  p r e s e n t  a t  e a c h  h a r v e s t  on i n f e c t e d  
a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a r e  g i v e n  in  T a b l e  2A a n d  t h e  r e s u l t s  on  t o t a l  n u m b e r  
of  l e a v e s  a r e  p l o t t e d  g r a p h i c a l l y  i n  F i g u r e  5A.
T h e  t o t a l  n u m b e r s  of l e a v e s  on  i n f e c t e d  p l a n t s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  
l e s s  ( P  ^  0. 05) a t  th e  s e v e n t h  a n d  s u b s e q u e n t  w e e k s  a f t e r  s o w i n g  w h e n  
t h e  t o t a l  m i l d e w  c o v e r  w a s  o v e r  30%.
T h e  f i r s t  s e n e s c e n t  l e a v e s  w e r e  o b s e r v e d  on  b o t h  i n f e c t e d  a n d  u n ­
i n f e c t e d  p l a n t s  s e v e n  w e e k s  a f t e r  s o w i n g  a n d  the  n u m b e r  of s e n e s c e n t  
l e a v e s  on i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  a l w a y s  s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  t h a n  t h a t  on  
u n - i n f e c t e d  p l a n t s  ( T a b l e  2A).
F I G U R E S  4A - 4 P ; T h e  d i s t r i b u t i o n  of  d r y  m a t t e r  a l o n g  th e
p l a n t  a x i s  of  E .  f i s c h e r i  i n f e c t e d  (#------------- •)
a n d  n o n - i n f e c t e d  (4,-------------- A) p l a n t s  i n  t h e
p r o g r e s s i o n  of  (A) r o o t  d r y  w e i g h t  t o  s h o o t  
d r y  w e i g h t  (B)  r o o t  d r y  w e i g h t  to  t o t a l  p l a n t  
d r y  w e i g h t s ;  (C)  s h o o t  d r y  w e i g h t  t o  t o t a l  
p l a n t  d r y  w e i g h t s  a n d  (D) l e a f  d r y  w e i g h t  to 
t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t s .
FIG. 4-
127
•93
•90
•60
o
15
•10
•05
•15-
•05
Time in Weeks After Sowing
bo
b o
Ui
O
V
(d
PCÎ
+->
m
• rH 
0)
O
0
u
0
a  t !cd bx)
- I
Î  ”
0
0>u
X
o  o  
o  o
+ l + l g
\ 0  G) 
sO
!-i CT\CO
o  o
VÛ N 
f-H No  o  
o  o
4-1 +\
m  g
§ 2
o  o
Z
S 3
o  o
4-1 4-1W
CO 0 0  CT' 00 vo m
00 00
o  o
o  o
O CO 
4-1 4 - lg
N  N  
O  SÛ 
00
o  o
t* 4  r —<
o  o
4-1 4-1 W 
r—
o  Gr­
in \0
o  o
U
o  o  
o  o
4-1 -M ^
N  
^  00 
^  I—*• o  m  
r -  r -
o  o
OO
o  o  
o  o
+ l + l g
O
OO O  
(M <M
p—H rH
o  o
•sO
r-< No  o  
o  o
4 - l + l g
(M n -
OO N00 r -  00 00
o  o
s O  I I
1-H N  O  O
O  O  
4-1 4-|W
CO
OO in
:2 5
o  o
r - t  t >N  (NJ
o  o  
o  d  
4-1 4-1^
S I
OO T f
f—4 rH
d  d
o  o
OO
U
TO
Ü(M
O O
d  d
4 - 1 4 - l g  
r H  C O
m  s o  
o
O s o  
vO O
d  d
CO OO 
No  o
d  d
4-1 4 - lg
r -  cr- 
o  r -  
cr 00
o  o
n -  
o  
o  o
o  o
4-1 4-1^
0 0  r -  
o  o  
00 00 
CO 0 0  
CO 0 0
d  d
o  
o  
o  o
o  o  
-t-j 4-j ^
N  CO 
O  oO
O  O
00 CT' 
rH O O  O
d  d
4 - H - lg
OO ^
O  oO 
in in
(M N
o  o
N  OvX)
O
00
T3
OO
O O
4 - |4 - |g
0 0  OO
Si
d  d
o  r -
N  OO
o  o
4-14-ig
^  rH^  O'O  - o  
00 
N  N
d  d
00
o  
o  o
+ I + I W
o  in 
m OO 
in m 
o  o  cr- cr-
d  d
OO COo  
o  o
4-14-lg 
^  mON NÛ
r -
O N  O N
o  o
d  d
m
rH rHO  O
4-1 4-1W 
nO on
N  i n
00
o  o
o  o
OO o
U
ON
o  o
d  d
4-14-lg
^  O^
OO rH
vO vO
d  d
128
OO CO 
C Oo  o
d  d
4 . | + | W
00
O N  OO
o  o  
r -  00
CJ (M
d  d
i n  rH
d  d  
d  d
•+• I -t-1 ^
ISON ON
d  d
o  o
d  d
H-l+ lg
O <JN 
'X) vO
m r- 
co t- 
o  o
d  d
CO oo
d  d  
d  d
+ '+ '§  
r -  IN]
c -  oo  
oo
O N  CO
o  o
d  d
o  o
ON
O
■5
i n
m
o
d
II
pH
a
cd
u
iÎH
+JO
CO
Z
F I G U R E  5 A ; E f f e c t  of i n f e c t i o n  on t o t a l  n u m b e r  o f  l e a v e s :
a, — — -A T o t a l  n u m b e r  of  l e a v e s  ( C o n t r o l )
K-T o t a l  n u m b e r  of  g r e e n  l e a v e s  ( C o n t r o l )
* •  T o t a l  n u m b e r  of  l e a v e s  ( I n f e c t e d )
 #---------------* N u m b e r  of  g r e e n  l e a v e s  ( I n f e c t e d )
FIG. 5A
129
i20r
to
I
a
__I
o
L_
OJ
_o
B
Z3
40-
Time in Weeks A fte r Sowing
130
( i i )  E f f e c t  of I n f e c t i o n  on  t o t a l  l e a f  a r e a
T o t a l  l e a f  a r e a s  o f  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  e v e r y  
h a r v e s t  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  2A a n d  t h e  r e s u l t s  a r e  p l o t t e d  g r a p h i c a l l y  i n  
F i g u r e  5B. T h e  l e a f  a r e a s  of  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  i n c r e a s e d  t h r o u g h o u t  
t h e  p e r i o d  of i n v e s t i g a t i o n ,  b u t  t h o s e  of i n f e c t e d  p l a n t s  i n c r e a s e d  u p  to  
t h e  n i n t h  w e e k  a f t e r  s o w i n g  a n d  t h e n  d e c l i n e d  w h e n  t o t a l  m i l d e w  c o v e r  
w a s  a b o u t  73%. T h e  d e c l i n e  m a y  h a v e  b e e n  p a r t l y  d u e  to  a  r e d u c t i o n  in  
t h e  n u m b e r  of l e a v e s  e x p a n d i n g  a t  t h e  a p e x  b u t  w a s  m a i n l y  d u e  to  t h e  
l o s s  of  th e  l o w e r  l e a v e s  t h r o u g h  s e n e s c e n c e .  A l t h o u g h  t o t a l  l e a f  a r e a  of 
i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  s m a l l e r  t h a n  t h a t  of  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  e v e r y  h a r ­
v e s t ,  t h e  d i f f e r e n c e s  d i d  n o t  b e c o m e  s i g n i f i c a n t  u n t i l  s e v e n  w e e k s  a f t e r  
s o w i n g  w h e n  t o t a l  m i l d e w  c o v e r  w a s  o v e r  30%. T h u s  t h e  e f f e c t s  of 
i n f e c t i o n  on  l e a f  e x p a n s i o n  b e c a m e  m a n i f e s t  a t  a b o u t  t h e  s a m e  t i m e  a s  
t h e  e f f e c t s  on d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n .  T h i s  e x p e r i m e n t  w a s  r e p e a t e d  tw o  
f u r t h e r  t i m e s  a n d  s i m i l a r  r e s u l t s  w e r e  o b t a i n e d .
E f f e c t  of  i n f e c t i o n  on  t h e  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e  of  th e  l e a v e s
T h e  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e s  of  t h e  l e a v e s  on i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  
p l a n t s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  3.
T h e  r e s u l t s  s h o w  a  d i s t i n c t  o n t o g e n e t i c  d r i f t  i n  th e  r e l a t i v e  g r o w t h  
r a t e s  of  t h e  l e a v e s  of  b o t h  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s ,  t h e  r e l a t i v e  
g r o w t h  r a t e  b e i n g  h i g h  d u r i n g  t h e  e a r l y  s t a g e s  of g r o w t h  a n d  lo w  a s  th e  
p l a n t s  s t a r t e d  f l o w e r i n g  a t  a b o u t  t h e  t e n t h  w e e k  a f t e r  s o w i n g .  A c o m ­
p a r i s o n  of the  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e s  of  t h e  l e a v e s  of i n f e c t e d  a n d  u n ­
i n f e c t e d  p l a n t s  s h o w e d  a s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  ( P  c  0. 01) b e t w e e n  t h e  
n i n t h  a n d  t e n t h  w e e k s  a f t e r  s o w i n g  w h e n  t o t a l  m i l d e w  c o v e r  w a s  o v e r  73%.
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FIG,  5 B
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L e a f  a r e a  d e v e l o p m e n t  of E .  f i s c h e r i  i n f e c t e d  (#----------------#)  a n d
u n - i n f e c t e d  (a  --------- a) p l a n t s  t a k e n  a t  w e e k l y  i n t e r v a l s .
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T h e  v a l u e s  o f  s p e c i f i c  l e a f  a r e a  a n d  l e a f  a r e a  r a t i o  of i n f e c t e d  
a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  2B a n d  p l o t t e d  g r a p h i c a l l y  
a g a i n s t  t i m e  i n  F i g u r e s  6A a n d  6B.
In  g e n e r a l  t h e s e  tw o  g r o w t h  i n d i c e s  s h o w e d  a  n e g a t i v e  c o r r e l a t i o n  
w i t h  t i m e ,  t h e i r  v a l u e s  b e i n g  h i g h  d u r i n g  t h e  e a r l y  s t a g e s  of g r o w t h  a n d  
lo w  a s  th e  p l a n t s  m a t u r e d .  T h e  r e s u l t s  i n  T a b l e  2 B s h o w  t h a t  th e  s p e c i f i c  
l e a f  a r e a s  a n d  l e a f  a r e a  r a t i o s  of  i n f e c t e d  p l a n t s  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r e n t  f r o m  t h o s e  of  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  a n y  h a r v e s t .  I t  t h u s  a p p e a r s  
t h a t  a l t h o u g h  i n f e c t i o n  r e d u c e d  th e  l e a f  a r e a ,  th e  s i z e  of  t h e  l e a v e s  w a s  
p r o p o r t i o n a l  to  t h e  s i z e  of  t h e  p l a n t ,  a n d  i n f e c t i o n  d i d  n o t  a p p e a r  to  a l t e r  
t h e  g r o w t h  p a t t e r n  of  t h e  i n f e c t e d  p l a n t s .
E f f e c t  of  i n f e c t i o n  on  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t
T h e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  p e r  u n i t  a r e a  of  l e a f  a n d  p e r  u n i t  d r y  
w e i g h t s  of l e a f  a n d  s t e m  a t  e a c h  h a r v e s t  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  2B a n d  t h e  
r e s u l t s  on th e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  p e r  u n i t  a r e a  o n ly  i s  p l o t t e d  g r a p h i c a l l y  
i n  F i g u r e  7,
A c o m p a r i s o n  of  t h e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  p e r  u n i t  a r e a  o r  p e r  u n i t  
w e i g h t  of  l e a f  o r  s t e m  of i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  s h o w e d  no  s i g ­
n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  a t  a n y  h a r v e s t .  S i m i l a r  r e s u l t s  w e r e  o b t a i n e d  i n  the  
t w o  r e p e a t  e x p e r i m e n t s .  I t  i s  t h u s  u n l i k e l y  t h a t  the  r e d u c t i o n  i n  d r y  
m a t t e r  p r o d u c t i o n  b y  t h e  i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  due  t o  a n y  e f f e c t s  of i n f e c t i o n  
on  t h e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  of  th e  l e a f  t i s s u e .
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T A B L E  3
T h e  m e a n  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e s  of  i n f e c t e d  (I) a n d  u n - i n f e c t e d  (C)  l e a v e s .
T i m e i n  w e e k s %
M e a n  r e l a t i v e  g r o w t h  r a t e  o f  l e a v e s
a f t e r  s o w i n g I n f e c t i o n
I SE C S E
t
6 7 17. 2 - 3 0 0. 1044 + 0. 020 0 . 1 2 2 8  + 0. 027 NS
7 - 8 30 - 62 0. 0919 + 0. 008 0 . 0 9 0 6  + 0. 005 NS
8 - 9 62 - 73 0. 028 4  j- 0. 023 0. 0439  + 0. 003 NS
9 - 10 73 - 90 - 0 .  0417 + 0. 028 0 . 0 0 1 9  + 0. Oil S
137
FIG. 7
CNt
E
TD
C
J3
CL
X
" c
co
>H
cro(U
3 :
03-
02-
Time in Weeks After Sowing
M e a n  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  of E.  f i s c h e r i  i n f e c t e d  (•---------------•) a n d
u n - i n f e c t e d  ( 4^------------- *>) g r o u n d s e l  l e a v e s ,  t a k e n  a t  w e e k l y  i n t e r v a l s .
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E f f e c t  o f  i n f e c t i o n  on u n i t  l e a f  r a t e
T h e  v a l u e s  of  t h e  u n i t  l e a f  r a t e s  of  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  
a r e  g i v e n  i n  T a b l e  4 a n d  t h e  r e s u l t s  a r e  p l o t t e d  g r a p h i c a l l y  a g a i n s t  t i m e  
i n  F i g u r e  8.
T A B L E  4
T h e  u n i t  l e a f  r a t e s  of  i n f e c t e d  (I) a n d  u n - i n f e c t e d  (C) p l a n t s .
T i m e  i n  w e e k s % M i l d e w M e a n  u n i t  l e a f  r a t e s  ( g d m ^  day"^  )
a f t e r  s o w i n g • c o v e r
I SE C SE
t
6 - 7 15 - 29 0. 0331 + 0. 004 0. 0350 + 0. 001 NS
7 - 8 29 - 62 0. 0261 0. 004 0 . 0 2 5 2  + 0. 004 NS
8 - 9 62 - 73 0. 0155 + 0. 007 0. 0232  + 0. 004 NS
9 - 10 73 - 90 0. 0030 + 0. 009 0 . 0 0 3 0  + 0. 007 NS
T h e  c u r v e s  f o r  b o t h  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  s h o w  a 
n e g a t i v e  c o r r e l a t i o n  w i t h  t i m e  a n d  t o t a l  p l a n t  d r y  w e i g h t .  T h e  d o w n w a r d  
t r e n d  of th e  c u r v e s  h o w e v e r ,  i n d i c a t e s  t h a t  a s  t h e  p l a n t s  g r o w  o l d e r  t h e  
a m o u n t  of p h o t o s y n t h a t e s  p r o d u c e d  p e r  u n i t  a r e a  of  l e a f  d e c r e a s e s .
R e s u l t s  i n  T a b l e  4 s h o w  t h a t  t h e  u n i t  l e a f  r a t e s  of  i n f e c t e d  p l a n t s  
w a s  n o t  s i g n i f i c a n t l y  s m a l l e r  t h a n  t h a t  of  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  l e v e l s  of  
i n f e c t i o n  up  to  90% c o v e r .  In  t h e  tw o  r e p e a t  e x p e r i m e n t s  th e  u n i t  l e a f  
r a t e s  of  the  i n f e c t e d  p l a n t s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  (0. 01) s m a l l e r  t h a n  t h a t  of 
t h e  c o n t r o l  a t  l e v e l s  of i n f e c t i o n  o v e r  95% c o v e r  w h e r e a s  d r y  m a t t e r  
p r o d u c t i o n  w a s  r e d u c e d  a t  a b o u t  3 0% i n f e c t i o n .  T h i s  i n d i c a t e s  t h a t  the
139
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Time in Weeks After Sowing
E f f e c t  of  i n f e c t i o n  on  t h e  u n i t  l e a f  r a t e s  of  E .  f i s c h e r i  i n f e c t e d  
(  *) a n d  u n - i n f e c t e d  (a-------------- A-) p l a n t s ,  t a k e n  a t  w e e k l y
i n t e r v a l s .
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r e d u c t i o n  i n  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  w a s  n o t  p r i m a r i l y  d u e  to  a  r e d u c t i o n  
i n  th e  e f f i c i e n c y  of  th e  l e a v e s  a s  p h o t o  s y n t h e s i z i n g  o r g a n s  b u t  a p p e a r s  
to  b e  du e  to  t h e  r e d u c t i o n  i n  l e a f  a r e a  s i n c e  l e a f  a r e a  a n d  d r y  m a t t e r  
p r o d u c t i o n  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  r e d u c e d  a t  th e  s a m e  t i m e .
T h e  r e d u c t i o n  i n  l e a f  a r e a  m a y  b e  d u e  t o  a  r e d u c t i o n  i n  c e l l  d i v i s i o n  
o r  a  r e d u c t i o n  in  c e l l  e x p a n s i o n  d u r i n g  l e a f  d e v e l o p m e n t .  T h e s e  a s p e c t s  
o f  g r o w t h  w e r e  t h e n  i n v e s t i g a t e d  a n d  t h e  r e s u l t s  a r e  r e p o r t e d  i n  th e  
n e x t  S e c t i o n .
E f f e c t  of  i n f e c t i o n  on  t h e  d e v e l o p m e n t  a n d  e x p a n s i o n  of  t h e  l e a f  t i s s u e
T h i s  s t u d y  w a s  c a r r i e d  ou t  w i t h  a  v i e w  to e s t a b l i s h i n g  m o r e  
c l e a r l y  th e  e v e n t s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  r e d u c t i o n  i n  l e a f  n u m b e r  a n d  l e a f  
a r e a  o b s e r v e d  i n  th e  p r e v i o u s  e x p e r i m e n t s .  In  t h i s  e x p e r i m e n t  t h e  e f f e c t s  
of  i n f e c t i o n  on  th e  d e v e l o p m e n t  of  i n d i v i d u a l  l e a v e s  on  t h e  m a i n  a x i s  a n d  
on  t o t a l  l e a f  a r e a  o n  t h e  l a t e r a l  b r a n c h e s  w e r e  e x a m i n e d .
D e v e l o p m e n t  of  i n f e c t i o n  d u r i n g  t h e  c o u r s e  of  th e  e x p e r i m e n t s
I n f e c t i o n  w a s  f i r s t  o b s e r v e d  on  t h e  l o w e r  l e a v e s  of t h e  n o n -  
b e n o m y l  t r e a t e d  p l a n t s ,  f iv e  to  s i x  d a y s  a f t e r  i n t r o d u c i n g  th e  i n f e c t e d  
p l a n t s  i n t o  th e  g r o w t h  r o o m .  B y  t h i s  t i m e  th e  p l a n t s  w e r e  a b o u t  f i v e  
w e e k s  o l d  a n d  m o s t  of t h e i r  l o w e r  l e a v e s  a p p e a r e d  f u l l y  e x p a n d e d .  T h e  
s u b s e q u e n t  s p r e a d  of  i n f e c t i o n  w a s  v e r y  r a p i d  a n d  r a n g e d  f r o m  a b o u t  
33 .  3%, e i g h t  w e e k s  a f t e r  s o w i n g  to  a b o u t  99. 97% a t  th e  t w e l f t h  w e e k .
I n f e c t i o n  w a s  f i r s t  o b s e r v e d  on  th e  l o w e r  i n t e r n o d e s  of  t h e  s t e m  
a t  a b o u t  th e  n i n t h  w e e k  a f t e r  s o w i n g  a n d  by  th e  t w e l f t h  w e e k  t h e  e n t i r e  
s t e m  s u r f a c e  w a s  c o l o n i z e d .
141
E f f e c t  of  i n f e c t i o n  on  t h e  e x p a n s i o n  of  l e a v e s
(a )  On th e  m a i n  a x i s
T h e  n u m b e r  of  l e a v e s  o n  t h e  m a i n  a x i s  of i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  
p l a n t s  a r e  g i v e n  i n  A p p e n d i x  T a b l e s  7AA - 7EA a n d  th e  r e s u l t s  a r e  
s u m m a r i s e d  i n  T e x t  T a b l e  5.
B o t h  t h e  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  h a d  p r o d u c e d  a b o u t  t w e n t y -  
f i v e  l e a v e s  by  th e  f i f t h  h a r v e s t  a f t e r  w h i c h  l e a f  i n i t i a t i o n  w a s  t e r m i n a t e d  
b y  t e r m i n a l  i n f l o r e s c e n c e  d e v e l o p m e n t .  T h e r e  w a s ,  h o w e v e r ,  no  
s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  of  l e a v e s  i n i t i a t e d  on  th e  m a i n  
a x i s  of i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  a n y  h a r v e s t ,  T a b l e  5. T h i s  w a s  
p r o b a b l y  du e  t o  l e a f  i n i t i a t i o n  b e i n g  c o m p l e t e d  in  th e  a p i c a l  m e r i s t e m  
b e f o r e  i n f e c t i o n s  w e r e  e s t a b l i s h e d .
T h e  a r e a s  of  i n d i v i d u a l  l e a v e s  a l o n g  th e  m a i n  a x i s  of  i n f e c t e d  
a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  e a c h  h a r v e s t  a r e  g i v e n  in  A p p e n d i x  T a b l e s  
7AA - 7EA  a n d  t h e  r e s u l t s  a r e  p l o t t e d  a s  h i s t o g r a m s  i n  F i g u r e s  9A - 9 E .
A l t h o u g h  i n f e c t i o n  d id  n o t  s i g n i f i c a n t l y  a f f e c t  t h e  a r e a s  of  
a p p a r e n t l y  f u l l y  e x p a n d e d  l o w e r  l e a v e s ,  i t  d id  s i g n i f i c a n t l y  ( P < 0 .  02) 
r e d u c e  t h e  a r e a s  of  t h e  d e v e l o p i n g  u p p e r  l e a v e s .  T h e  e x t e n t  of  th e  
r e d u c t i o n  i n  l e a f  a r e a s  a p p e a r s  to be  d e p e n d e n t  u p o n  th e  t i m e  t h e  l e a v e s  
b e c a m e  i n f e c t e d ,  b e c a u s e  t h e  l e a v e s  i n  th e  l o w e r  p o s i t i o n  w e r e  r e d u c e d  
i n  a r e a  l e s s  t h a n  th e  l e a v e s  a t  h i g h e r  p o s i t i o n s  on  th e  m a i n  a x i s .
A t  l e v e l s  of  i n f e c t i o n  a b o v e  67% t o t a l  m i l d e w  c o v e r ,  e v e n  t h e  
a p p a r e n t l y  u n - i n f e c t e d  l e a v e s  o r  s l i g h t l y  i n f e c t e d  l e a v e s  ( a b o u t  5%
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T A B L E  5
E f f e c t  of  i n f e c t i o n  on  t h e  d e v e l o p m e n t  of  l e a v e s  on  t h e  m a i n  a x i s  a n d  on  
t h e  l a t e r a l  b r a n c h e s .
T i m e  i n  
w e e k s  a f t e r  
s o w i n g
T o t a l  
m i l d e w  
c o v e r  %
M e a n  t o t a l  
N o .  of  l e a v e s  
on  m a i n  a x i s
M e a n  t o t a l  
No.  of  l a t e r a l  
b r a n c h e s
M e a n  t o t a l
No.  of  l e a v e s
on  l a t e r a l  b r a n c h e s
8 I 33. 33 20. 3 3 + 1 . 4 3 7. 67+1.  43 30.  00+ 4. 96
C 0. 00 20.  67+1.  43 10. 33+2.  87 39.  00+13 .  67
t NS NS NS
9 I 67.  50 2 2 . 0 0 + 0 .  00 9. 50+6.  35 45.  00+12.  71
C 0. 00 22.  50+6.  35 12. 50+6.  35 60. 00+12 .  71
t NS NS NS
10 I 85. 00 25.  00+2.  48 11. 67+5 .17 55. 67+22.  25
c 0. 00 24.  33+1.  43 17. 33+3.  79 91. 00+ 8. 74
t NS NS S ( P < 0 .  001)
11 I 91. 67 24.  00+0.  00 18. 67+1. 43 77. 67+17.  96
c 0. 00 2 6. 00+2.  48 20.  33+1.  43 114. 00+ 8. 60
t NS NS S ( P ^ O .  001)
12 I 99.  97 2 4 . 6 7 + 2 . 8 7 17. 67+5.  23 74. 33+ 11. 19
C 0. 00 25.  00+2.  48 2 0 . 3 3 + 3 . 7 9 133. 67+ 1. 43
t NS NS S ( P ^ 0 .  001)
NS
I
C
N o t  s i g n i f i c a n t  a t  P  = 0. 05
I n f e c t e d
C o n t r o l
F I G U R E S  9A - 9 E ;  E f f e c t  o f  i n f e c t i o n  on  t h e  n u m b e r  a n d  a r e a s  of
l e a v e s  p r e s e n t  on  t h e  m a i n  a x i s  of  i n f e c t e d  anc 
u n - i n f e c t e d  p l a n t s  d u r i n g  t h e  g r o w t h  p e r i o d  
b e t w e e n  the  e i g h t h  a n d  t w e l f t h  w e e k s  a f t e r  s o w
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i n f e c t io n )  n e a r  th e  a p e x  o f  th e  m a i n  a x i s  w e r e  g r e a t l y  r e d u c e d  in  a r e a  
(A p p e n d ix  T a b l e s  7C - 7E ) .  W h e t h e r  t h i s  w a s  du e  to  th e  r e d u c e d  s i z e  
o f  th e  i n f e c t e d  p l a n t s  o r  d u e  to  t r a n s l o c a t a b l e  s u b s t a n c e s  s e c r e t e d  b y  
th e  p a r a s i t e  a c t i n g  on  th e  l e a f  t i s s u e s  in  a d v a n c e  of i n f e c t i o n  w a s  n o t  
d e t e r m i n e d ,
(b) E f f e c t  of i n f e c t i o n  on  th e  d e v e l o p m e n t  o f  l e a v e s  on  th e  l a t e r a l
b r a n c h e s
T h e  n u m b e r  of l e a v e s  p r o d u c e d  b y  i n d i v i d u a l  l a t e r a l  b r a n c h e s  a t  
e a c h  h a r v e s t  a r e  g iv e n  in  A p p e n d ix  T a b l e s  7AB - 7 E B  a n d  th e  r e s u l t s  
a r e  p lo t t e d  g r a p h i c a l l y  in  F i g u r e s  lOA - lOE.
In  g e n e r a l ,  th e  l a t e r a l  b r a n c h e s  on  th e  i n f e c t e d  p l a n t s  p r o d u c e d  
f e w e r  l e a v e s  t h a n  t h o s e  on  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  e v e r y  h a r v e s t .  T h i s  m a y  
b e  p a r t l y  b e c a u s e  t h e  i n f e c t e d  p l a n t s  p r o d u c e d  f e w e r  l a t e r a l  b r a n c h e s  
t h a n  d id  u n - i n f e c t e d  p l a n t s ,  a n d  p a r t l y  b e c a u s e  th e  l a t e r a l  b r a n c h e s  
d e v e l o p e d  f r o m  b u d s  i n  th e  a x i l s  o f  th e  l o w e r  l e a v e s  w h ic h  w e r e  a l r e a d y  
h e a v i l y  i n f e c t e d  a n d  a s  a  r e s u l t  th e  l a t e r a l s  t h e m s e l v e s  w e r e  i n f e c t e d  a t  
a  v e r y  y o u n g  a g e ,  th u s  i n f e c t i o n  m a y  h a v e  a f f e c t e d  th e  a p i c a l  m e r i s t e m  
of th e  b r a n c h e s  so  t h a t  e i t h e r  f e w e r  l e a f  i n i t i a l s  w e r e  f o r m e d  o r  f e w e r  
of th e  i n i t i a l s  e x p a n d e d  to  f o r m  l e a v e s .
T h e  t o t a l  a r e a s  of l e a v e s  p r o d u c e d  b y  e a c h  l a t e r a l  b r a n c h  of 
i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a r e  g iv e n  in  A p p e n d ix  T a b l e s  7A B - 7 E B ,  
a n d  th e  r e s u l t s  p l o t t e d  a s  h i s t o g r a m s  in  F i g u r e s  l lA  - H E .
T h e  r e d u c t i o n  in  th e  a r e a  of th e  l a t e r a l  b r a n c h  l e a v e s  of th e  
i n f e c t e d  p l a n t s  f o l l o w e d  th e  s a m e  p a t t e r n  a s  t h a t  on  th e  m a i n  a x i s ,  th e
F IG U R E S  10A - lOE: E f f e c t  o f  i n f e c t i o n  on  th e  d e v e l o p m e n t  of
l e a v e s  on  in d i v id u a l  l a t e r a l  b r a n c h e s  of
i n f e c t e d  ( • --------------- ) a n d  u n - i n f e c t e d
(A. ■" »■ ) p l a n t s  d u r in g  th e  g r o w th
p e r i o d  b e t w e e n  th e  e i g h th  a n d  tw e l f t h  w e e k s  
a f t e r  so w in g .
A = e i g h t  w e e k s
B = n in e  w e e k s
C = t e n  w e e k s
D = e l e v e n  w e e k s
E  = tw e l v e  w e e k s
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F IG U R E S  IIA - I IE ;  E f f e c t  of i n f e c t i o n  on  th e  e x p a n s i o n  o f  l e a v e s
p r e s e n t  on th e  l a t e r a l  b r a n c h e s  of i n f e c t e d  anc 
u n - i n f e c t e d  p l a n t s  d u r i n g  th e  g r o w th  p e r i o d  
b e t w e e n  th e  e ig h th  a n d  tw e l f t h  w e e k s  a f t e r  
s o w in g .
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o n ly  d i f f e r e n c e  b e in g  t h a t  th e  b r a n c h  l e a v e s  w e r e  m o r e  r e d u c e d  in  a r e a  
t h a n  w e r e  l e a v e s  w i th  s i m i l a r  a m o u n t s  o f  m i l d e w  c o v e r  on  th e  m a i n  a x i s .
F r o m  t h e s e  r e s u l t s  i t  c a n  b e  c o n c lu d e d  t h a t  r e d u c t i o n  in  th e  
n u m b e r  of e x p a n d e d  l e a v e s  on  th e  i n f e c t e d  p l a n t s  w a s  d u e  n o t  to  a n y  
r e d u c t i o n  on  th e  m a i n  a x i s  b u t  to  a  r e d u c t i o n  i n  th e  n u m b e r  o f  l e a v e s  
e x p a n d i n g  on  th e  l a t e r a l  b r a n c h e s .  T h e  e x t e n t  to  w h ic h  th e  i n f e c t e d  l e a f  
a r e a  w a s  r e d u c e d  w a s  d e p e n d e n t  m a i n l y  on th e  t i m e ,  e x t e n t  a n d  d u r a t i o n  
o f  in f e c t i o n .
F a c t o r s  a f f e c t in g  th e  e x p a n s i o n  of l e a f  t i s s u e
T h i s  s tu d y  w a s  c a r r i e d  o u t  w i th  a  v ie w  to  e s t a b l i s h i n g  th e  e v e n t s  
r e s u l t i n g  in  th e  r e d u c t i o n  in  l e a f  a r e a .  L e a f  a r e a  m a y  be  r e d u c e d  b e c a u s e  
th e  c e l l s  of th e  l a m i n a  e x p a n d  l e s s  t h a n  n o r m a l  a n d /  o r  b e c a u s e  th e  l e a f  
l a m i n a  c o n t a i n s  f e w e r  c e l l s .  T h e  e f f e c t  of i n f e c t i o n  on c e l l  e x p a n s i o n  
w a s  th u s  i n v e s t i g a t e d  b y  c o m p a r i n g  th e  n u m b e r s  of g u a r d  c e l l s  p e r  u n i t  
a r e a  in  i n f e c t e d  l e a v e s  h a v in g  d i f f e r e n t  l e v e l s  of i n f e c t i o n  w i th  t h o s e  of 
l e a v e s  f r o m  c o r r e s p o n d i n g  p o s i t i o n s  on  u n - i n f e c t e d  p l a n t s .  T h e  r e s u l t s  
a r e  g iv e n  in  T a b l e  6, a n d  a r e  i l l u s t r a t e d  in  P l a t e  2.
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P L A T E  2: P h o t o m i c r o g r a p h s  o f  E .  f i s c h e r l  i n f e c t e d  (I) a n d
u n - i n f e c t e d  (C) l o w e r  e p i d e r m a l  c e l l s  of g r o u n d s e l  
l e a v e s .
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A n  a n a l y s i s  of v a r i a n c e  of th e  n u m b e r  of g u a r d  c e l l s  p e r  u n i t  
a r e a  of i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  l e a v e s  w a s  d e t e r m i n e d  a n d  th e  r e s u l t s  
a r e  g iv e n  in  T a b l e  7.
T A B L E  7
A n a l y s i s  of v a r i a n c e  of th e  d a t a  f r o m  T a b l e  6.
S o u r c e  o f  v a r i a n c e S u m  of S q u a r e s
D e g r e e s  o f  
F  r e e d o m
M e a n
S q u a r e s F P
I n f e c t e d  l e a v e s
B e t w e e n  c o l u m n s 111. 52 4 27. 88 7. 97 0. 001
B e t w e e n  r o w s 59. 22 9 6. 58 1. 88 NS
R e s i d u a l 126. 08 36 3. 50
T O T A L 29 6. 82 49
U n - i n f e c t e d  l e a v e s
B e t w e e n  c o lu m n s 17. 88 4 4. 47 1. 37 NS
B e t w e e n  r o w s 12. 98 9 1. 44 0. 44 NS
R e s i d u a l 116. 92 36 3. 25
T O T A L 147. 78 49
T h e  r e s u l t s  s h o w  t h a t  t h e r e  w a s  a s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  
( P  -i. 0, 001) in  th e  n u m b e r  of g u a r d  c e l l s  p e r  u n i t  a r e a  b e t w e e n  l e a v e s  w i th  
d i f f e r e n t  m i l d e w  i n t e n s i t i e s ,  b u t  t h e r e  w a s  no  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  
b e t w e e n  th e  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .
T h e  r e s u l t s  in  T a b l e  6 sh o w  th a t  th e  n u m b e r  of g u a r d  c e l l s  p e r  
2
u n i t  a r e a  (0 . 09083  m m  ) o f  l e a f  w a s  a l w a y s  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  (P  0. 02) 
in  i n f e c t e d  l e a v e s  t h a n  in  th e  c o r r e s p o n d i n g  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .
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T h e  s i z e  of a b o u t  2 5 g u a r d  c e l l s  f r o m  l e a v e s  in  th e  13th 
p o s i t i o n  w a s  th e n  d e t e r m i n e d  b y  m e a s u r i n g  t h e i r  l e n g th  a n d  b r e a d t h .  T h e  
s i z e  of th e  g u a r d  c e l l s  in  th e  i n f e c t e d  l e a f  r a n g e d  f r o m  a b o u t  21. 6 x  14. 4 jji 
to  a b o u t  38. 4 x  19. 2 |jl w i th  a  m e a n  s i z e  o f  a b o u t  29. 86 + 1. 28 x  14. 98 +
0, 52 |JL. T h o s e  in  th e  c o r r e s p o n d i n g  u n - i n f e c t e d  l e a f  r a n g e d  f r o m  a b o u t  
2 6, 4 X 14. 4 |i to  a b o u t  3 6. 0 x  19. 2 |x w i th  a  m e a n  s i z e  of a b o u t  30. 34 +
0. 85 X 15. 26  + 0 . 5 6  1^. T h e r e  w a s  t h u s  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  in  th e  
s i z e  of g u a r d  c e l l s  f r o m  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .  I t  i s  t h u s  l i k e l y  
t h a t  th e  o t h e r  e p i d e r m a l  c e l l s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  s m a l l e r  in  th e  i n f e c t e d  
l e a v e s  th a n  i n  th e  c o r r e s p o n d i n g  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .  T h e s e  w e r e  h o w e v e r  
n o t  m e a s u r e d .
T h e  n u m b e r  of th e  o t h e r  e p i d e r m a l  c e l l s  p e r  u n i t  a r e a  of th e  
l e a v e s  f r o m  th e  13th p o s i t i o n  w a s  d e t e r m i n e d  b y  c o u n t in g  th e  t o t a l  n u m b e r s  
o f  c e l l s  in  50 d i f f e r e n t  f i e l d s  of v ie w  p e r  l e a f .  T h e r e  w e r e  a n  a v e r a g e  
o f  a b o u t  46 . 8 c e l l s  p e r  0. 090 83 m m ^  on th e  i n f e c t e d  l e a f  a n d  a b o u t  33. 2 
c e l l s  p e r  0, 09083  m m ^  on  th e  c o r r e s p o n d i n g  u n - i n f e c t e d  l e a f .  T h e  
i n f e c t e d  l e a f  th u s  c o n t a i n e d  s i g n i f i c a n t l y  m o r e  (P  < 0. 02) c e l l s  p e r  u n i t  
a r e a  th a n  d id  the  c o r r e s p o n d i n g  u n - i n f e c t e d  l e a f .  T h i s  s h o w s  t h a t  th e  
i n f e c t e d  l e a v e s  w e r e  s m a l l e r  i n  s i z e  b e c a u s e  th e  e p i d e r m a l  c e l l s  o t h e r  
t h a n  th e  g u a r d  c e l l s  w e r e  s m a l l e r  in  s i z e  th a n  th o s e  in  th e  c o r r e s p o n d i n g  
u n - i n f e c t e d  l e a v e s .
T h e  e f f e c t  of i n f e c t i o n  on th e  n u m b e r  of th e  e p i d e r m a l  c e l l s  p e r  l o w e r  
e p i d e r m i s  of th e  l e a f
T h e  t o t a l  n u m b e r s  of g u a r d  c e l l s  p e r  l o w e r  e p i d e r m i s  of w h o le  
l e a v e s  w e r e  c a l c u l a t e d  a n d  th e  r e s u l t s  a r e  g iv e n  in  T a b l e  8,
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T A B L E  8
E f f e c t  o f  i n f e c t i o n  on  t o t a l  n u m b e r  of g u a r d  c e l l s  p e r  l o w e r  e p i d e r m i s  of 
l e a v e s .
L e a f  p o s i t i o n  
o n  m a i n  a x i s
I C
R e d u c t io n  
(C - I)
N u m b e r  of g u a r d  
c e l l s  p e r  l o w e r  
e p i d e r m i s
N u m b e r  of g u a r d  
c e l l s  p e r  l o w e r  
e p i d e r m i s
9 182315. 05 2 0 8 9 6 3 .  78 2 6, 64 8. 73
11 2 3 4 4 8 6 .  57 2 5 8 8 4 9 .  44 24 , 3 6 2 .  87
8 178646 . 92 19 6619. 79 17, 9 7 2 .  87
12 2 8 2 9 6 7 .  60 3 2 5 6 4 9 .  95 42 ,  682. 35
13 3 0 9 9 9 7 .  26 3 66324 . 95 56, 327 .  69
A s  c a n  b e  s e e n ,  i n f e c t e d  l e a v e s  c o n t a i n e d  f e w e r  g u a r d  c e l l s  p e r  
l o w e r  e p i d e r m i s  of l e a v e s  t h a n  d id  c o r r e s p o n d i n g  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .
T h e  o t h e r  e p i d e r m a l  c e l l s  f r o m  th e  l o w e r  e p i d e r m i s  of t h e l e a f  i n  t h e  13th 
p o s i t i o n  on th e  i n f e c t e d  p l a n t  w e r e  a l s o  fo u n d  to  b e  r e d u c e d  i n  n u m b e r  by  
a b o u t  143822 c e l l s .  I t  t h u s  a p p e a r s  t h a t  i n f e c t i o n  r e d u c e s  th e  n u m b e r s  
of c e l l s  p e r  l e a f .  T h u s ,  th e  s m a l l n e s s  of th e  l e a v e s  on  th e  i n f e c t e d  p l a n t s  
a p p e a r s  to  be  p a r t l y  d u e  to  a  r e d u c t i o n  in  e x p a n s i o n  of s o m e  of th e  c e l l s  
a n d  p a r t l y  d u e  to  i n h i b i t i o n  o f  c e l l  d i v i s i o n  i n  th e  e x p a n d in g  l e a f .
R e d u c t i o n  i n  c e l l  s i z e  m a y  be  d u e  to  th e  e f f e c t s  of w a t e r  s t r e s s  
a n d  th i s  w a s  i n v e s t i g a t e d  by  d e t e r m i n i n g  th e  e f f e c t s  of i n f e c t i o n  on  th e  
w a t e r  c o n te n t  of th e  r o o t s ,  s t e m s  a n d  l e a v e s .
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E f f e c t  o f  i n f e c t i o n  on  th e  w a t e r  c o n t e n t  o f  th e  r o o t s ,  s t e m s  a n d  l e a v e s
T h e  s u c c u l e n c e  of th e  c o m p o n e n t  p a r t s  of th e  p l a n t  w a s  c a l c u l a t e d  
a n d  th e  r e s u l t s  a r e  g iv e n  in  T a b l e  9. S u c c u l e n c e  e x p r e s s e s  th e  w a t e r  of 
a  p l a n t  a s  a  p e r c e n t a g e  of th e  d r y  w e i g h t  ( L a s t ,  1962), F r e s h  a n d  d r y  
w e i g h t  d a t a  f r o m  w h ic h  th e  s u c c u l e n c e  w a s  c a l c u l a t e d  a r e  g iv e n  in  
A p p e n d ix  T a b l e s  6A - 6E,
T h e  r e s u l t s  s h o w  t h a t  i n f e c t i o n  d id  n o t  a f f e c t  th e  w a t e r  c o n t e n t  of 
t h e  r o o t s  o r  s t e m s  s i n c e  t h e r e  w a s  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  
s u c c u l e n c e  of th e  r o o t s  o r  s t e m s  o f  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s  a t  a n y  
h a r v e s t .  H o w e v e r ,  th e  w a t e r  c o n t e n t  of th e  i n f e c t e d  l e a v e s  w a s  a l w a y s  l e s s  
t h a n  t h a t  o f  th e  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .  T h e s e  d i f f e r e n c é s  w e r e  h o w e v e r  n o t  
s i g n i f i c a n t  u n t i l  a f t e r  th e  n in th  w e e k  a f t e r  s o w in g  w h e n  t o t a l  m i l d e w  c o v e r  
w a s  o v e r  73%.
T h e s e  r e s u l t s ,  t h u s  s h o w  t h a t  th e  i n f e c t e d  l e a v e s  c o n t a i n e d  l e s s  
w a t e r  a t  h ig h  l e v e l s  of i n f e c t i o n .  T h i s  m a y  b e  due to  t h e i r  o b ta in in g  l e s s  
w a t e r  f r o m  th e  s t e m  o r  t h a t  t h e y  l o s t  m o r e  w a t e r  d u e  to  t r a n s p i r a t i o n  
th a n  th e y  o b t a in e d  f r o m  th e  s t e m  t h a n  d id  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .  T h e  r a t e  
o f  w a t e r  l o s s  f r o m  i n f e c t e d  l e a v e s  w a s  th e n  i n v e s t i g a t e d .
L o s s  in  f r e s h  w e ig h t  p e r  u n i t  a r e a  o f  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  l e a v e s
C h a n g e s  in  l o s s  in  w e ig h t  p e r  u n i t  a r e a  of d e t a c h e d  i n f e c t e d  a n d  
u n - i n f e c t e d  l e a v e s  a t  tw o  h o u r l y  i n t e r v a l s  f o r  a  p e r i o d  o f  tw e lv e  h o u r s  a r e  
g iv e n  in  T a b l e  10.
T h e  r e s u l t s  s h o w  th a t  t h e  t o t a l  l o s s  in  w e ig h t  p e r  u n i t  a r e a  w a s
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T A B L E  9
D e t e r m i n a t i o n  of th e  e f f e c t s  of i n f e c t i o n  on  th e  s u c c u l e n c e  of th e  r o o t s ,  
s t e m s  a n d  l e a v e s .
T i m e  in  
w e e k s  a f t e r  
s ow in g
%
I n f e c t io n
P e r c e n t a g e  S u c c u l e n c e
R o o ts  S E S te m  S E L e a v e s  S E
6 I 17. 2 1302. 36 + 116
1
1 0 6 9 .3 9  4 65 1403. 94 4 48
C 1290. 98 + 155 1 0 2 7 .5 8  4 32 1402. 44 4 87
t NS NS NS
7 I 30 1 2 9 9 .5 7  + 194 9 0 9 .2 5  4 80 1164. 82 4 85
C 1390 .14  + 97 965. 57 ±_ 104 1333 .13  4 152
t NS NS
8 I 62 1 0 8 6 .1 6  4 237 1091 .22  4 36 1118.75 4 195
C 1089. 08  + 150 1082. 66 4 69 1203. 08 4 55
t NS NS NS
9 I 73 1242. 28 + 126 1127. 73 4 67 1078. 75 4 201
C 140 6 .0 3  ±  69 1140.41 4 41 1 3 0 7 .0 8  4 167
t NS NS NS
10 I 90 984 .11  4 253 9 4 7 .3 1  4 53 7 3 6 .6 9  4 102
c 94 6.11 4 171 9 8 1 .7 6  4 67 1027. 02 4 57
t NS NS S
NS
S
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g r e a t e r  t h a n  th e  h i g h e r  l e v e l  o f  i n f e c t i o n .  A l th o u g h  th e  i n f e c t e d  l e a v e s  
l o s t  m o r e  w e ig h t  p e r  u n i t  a r e a  t h a n  th e  u n - i n f e c t e d  l e a v e s ,  n o n e  of t h e s e  
d i f f e r e n c e s  w a s  s i g n i f i c a n t  e x c e p t  f o r  th e  l e a v e s  w i th  o v e r  75% m i l d e w  
c o v e r .
T h u s  i n f e c t i o n  l e a d s  to  g r e a t e r  r a t e s  o f  w a t e r  l o s s  f r o m  th e  l e a v e s ,  
a n d  th e  w a t e r  s t r e s s  w h ic h  r e s u l t s  c o u ld  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  r e d u c e d  
c e l l  e x p a n s i o n  a n d  a l s o  f o r  a n y  in h i b i t i o n  in  c e l l  d i v i s i o n  a n d ,  t h e r e f o r e ,  
th e  r e d u c t i o n  in  l e a f  s i z e .
D ISC U S SIO N
T h a t  i n f e c t e d  p l a n t s  w e r e  p r o d u c i n g  l e s s  d r y  m a t t e r  t h a n  u n ­
i n f e c t e d  p l a n t s  b e c a m e  a p p a r e n t  a t  a b o u t  30% m i l d e w  c o v e r  a n d  th e  d i f f e r e n c e  
b e c a m e  g r e a t e r  a s  th e  e x p e r i m e n t  c o n t in u e d .  I t  i s  n o t e w o r th y ,  h o w e v e r ,  
t h a t  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  w a s  r e d u c e d  w i th o u t  th e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  
p e r  u n i t  a r e a  of th e  l e a v e s  b e i n g  a f f e c t e d  a n d  b e f o r e  th e  u n i t  l e a f  r a t e  w a s  
r e d u c e d .  T h u s ,  th e  r e d u c t i o n  i n  th e  r a t e  of d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  d id  n o t  
a p p e a r  to  b e  due  to  a  d i r e c t  e f f e c t  on  p h o t o s y n t h e s i s .
T h e  a b s e n c e  of a n y  r e l a t i o n  b e t w e e n  r e d u c t i o n  in  d r y  m a t t e r  
p r o d u c t i o n  a n d  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  p e r  u n i t  a r e a  i s  in  a g r e e m e n t  w i th  th e  
w o r k  of M a g y a r o s y  e t  a l .  , (1976) w h o  d e m o n s t r a t e d  t h a t  a l th o u g h ,  E r y s i p h e  
p o ly g o n !  r e d u c e d  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  i n  th e  l e a v e s  o f  B e t a  v u l g a r i s  
th e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  p e r  u n i t  a r e a  of th e  l e a v e s  w a s  n o t  a f f e c t e d .
L a s t  (19 62) fo u n d  th a t  th e  u n i t  l e a f  r a t e s  in  b a r l e y  w h e n  i n f e c t e d  
w i th  E r y s i p h e  g r a m i n i s  f. sp .  h o r d e !  w a s  r e d u c e d  w h e n  th e  p la n t  h a d  o n ly  
a b o u t  20% c o v e r .  H o w e v e r ,  in  th e  p r e s e n t  i n v e s t i g a t i o n ,  i n f e c t i o n  d id  n o t
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r e d u c e  th e  u n i t  l e a f  r a t e  u n t i l  m o r e  t h a n  90% of th e  p l a n t  w a s  i n f e c t e d .
T h i s  i s  i n d i c a t i v e  of h ig h  l e v e l s  of t o l e r a n c e  i n  g r o u n d s e l  to  E r y s i p h e  f i s c h e r i .
S in c e  l e a f  a r e a  a n d  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  w e r e  r e d u c e d  b y  i n f e c t i o n  
a t  a b o u t  th e  s a m e  t i m e ,  th e  r e d u c t i o n  in  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  in  th e  p r e s e n t  
i n v e s t i g a t i o n  a p p e a r s  to  be  m o r e  d i r e c t l y  r e l a t e d  to  th e  r e d u c t i o n  in  th e  
g r e e n  l e a f  a r e a .  T h i s  r e d u c t i o n  i n  g r e e n  l e a f  a r e a  i s  d u e  i n  p a r t  to  
i n c r e a s e d  l e a f  s e n e s c e n c e ,  in  p a r t  to  a  r e d u c t i o n  in  th e  n u m b e r  o f  l e a v e s  
e x p a n d in g  on  th e  l a t e r a l  b r a n c h e s ,  a n d  in  p a r t ,  to  a  r e d u c t i o n  i n  th e  
e x p a n s i o n  of i n d i v i d u a l  l e a v e s .
N o r m a l l y ,  s e n e s c e n c e  c o m m e n c e s  on th e  o l d e r  l o w e r  l e a v e s  a n d  
p r o g r e s s e s  to  th e  u p p e r  l e a v e s  a n d  m i l d e w  i n f e c t i o n  w h ic h  o c c u r s  f i r s t  
on  th e  l o w e r  l e a v e s  a p p e a r s  to  i n c r e a s e  th e  r a t e  a t  w h ic h  th e  l e a v e s  
s e n e s c e n c e d .  S in c e  l e a f  s e n e s c e n c e  i s  c h a r a c t e r i s e d  by  l o s s  o f  c h l o r o ­
p h y l l  a n d  th e  c h l o r o p h y l l  c o n t e n t  of n o r m a l  l e a v e s  in  m a n y  p l a n t s  i s  a  
f u n c t i o n  o f  th e  a g e  of th e  l e a f ,  th e  p r e s e n c e  of th e  p a r a s i t e  on  th e  l o w e r  
l e a v e s  m a y  h a v e  a c c e n t u a t e d  th e  n a t u r a l  s e q u e n c e  of e v e n t s  l e a d i n g  to  
l e a f  s e n e s c e n c e .  T h u s  r e d u c i n g  th e  n u m b e r  of g r e e n  f u n c t i o n a l  l e a v e s .
I n f e c t i o n  d id  n o t  a f f e c t  th e  t o t a l  n u m b e r  of l e a v e s  e x p a n d in g  on 
th e  m a i n  a x i s .  A p o s s i b l e  r e a s o n  c o u l d  b e  t h a t  by  th e  t i m e  th e  a p e x  on  th e  
m a i n  a x i s  w a s  i n f e c t e d  a l l  th e  l e a f  p r i m o r d i a  w e r e  f o r m e d  a n d  th e  t e r m i n a l  
i n f l o r e s c e n c e  w e r e  s e t t i n g  s e e d s .  I n f e c t io n ,  h o w e v e r ,  r e d u c e d  th e  n u m b e r s  
of l e a v e s  e x p a n d in g  on  th e  l a t e r a l  b r a n c h e s  w i th  l e v e l s  o f  i n f e c t i o n  u p  to  
3 7% d r a s t i c a l l y  r e d u c i n g  (P  <  0. 01) th e  t o t a l  n u m b e r  o f  e x p a n d e d  l e a v e s .
S in c e  l a t e r a l  b r a n c h e s  w e r e  p r o d u c e d  f i r s t  f r o m  th e  m o s t  h e a v i l y  i n f e c t e d
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l o w e r  n o d e s  a n d  s in c e  th e y  w e r e  i n f e c t e d  d u r i n g  t h e i r  p e r i o d  of a c t i v e  
g r o w th ,  i n f e c t i o n  m a y  h a v e  r e d u c e d  th e  r a t e  o f  c e l l  d i v i s i o n  a t  t h e  a p i c e s  
o f  t h e s e  b r a n c h e s ,  so  t h a t  e i t h e r  f e w e r  l e a f  p r i m o r d i a  w e r e  p r o d u c e d  o r  
th e  i n f e c t e d  p l a n t s  p r o d u c e d  s i m i l a r  n u m b e r s  to  th e  c o n t r o l ,  b u t  f e w e r  
o f  t h e m  e x p a n d e d .
T h e  e x t e n t  to  w h ic h  i n f e c t i o n  r e d u c e d  l e a f  a r e a  w a s  fo u n d  to  b e  
d e p e n d e n t  u p o n  th e  t i m e  o f  i n f e c t i o n .  T h u s ,  a l th o u g h  i n f e c t i o n  d id  n o t  
a f f e c t  f u l l y  e x p e n d e d  l e a v e s ,  i t  d r a s t i c a l l y  r e d u c e d  th e  a r e a  o f  l e a v e s  
w h ic h  b e c a m e  i n f e c t e d  w h i le  t h e y  w e r e  s t i l l  e x p a n d in g .  S u c h  l e a v e s  c o n ­
t a i n e d  f e w e r  a n d  s m a l l e r  l o w e r  e p i d e r m a l  c e l l s  t h a n  u n - i n f e c t e d  l e a v e s ,  
i n d i c a t i n g  th a t  i n f e c t i o n  p r o b a b l y  i n h i b i t e d  b o th  c e l l  d i v i s i o n  a n d  c e l l  
e x p a n s io n .
I n f e c t i o n  w a s  fo u n d  to  r e d u c e  th e  s u c c u l e n c e  o f  th e  l e a v e s .  T h i s  
c o u ld  e i t h e r  b e  due  to  t h e i r  o b ta in in g  l e s s  w a t e r  f r o m  th e  s t e m  o r  t h a t  
t h e y  l o s t  m o r e  w a t e r  p e r  u n i t  a r e a  of l e a f  th a n  th e y  o b ta in e d  f r o m  th e  
s t e m  th a n  d id  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .  In  s u c h  l e a v e s ,  l o s s  of w a t e r  p e r  u n i t  
a r e a  of l e a v e s  w a s  p r o p o r t i o n a l  to  m i l d e w  i n t e n s i t y .  T h u s ,  in  a d d i t i o n  to  
a n y  w a t e r  u s e d  d i r e c t l y  b y  th e  fu n g u s ,  w a t e r  w a s  l o s t  a t  a  g r e a t e r  r a t e  
t h a n  in  th e  u n - i n f e c t e d  l e a v e s .  T h i s  e n h a n c e d  l o s s  of w a t e r  p e r  u n i t  a r e a  
o f  i n f e c t e d  l e a f  m a y  be r e s p o n s i b l e  f o r  th e  r e d u c e d  e x p a n s i o n  of th e  
o r d i n a r y  e p i d e r m a l  c e l l s  of th e  l e a f  l a m i n a .
A y r e s  (1976) r e p o r t e d  th a t  th e  i n c r e a s e d  r a t e  of t r a n s p i r a t i o n  of 
l e a v e s  of P i s u m  s a t i v u m  i n f e c t e d  w i th  E r y s i p h e  p i s i  w a s  due  to  w a t e r  l o s s  
t h r o u g h  th e  fu n g u s  m y c e l i u m  r a t h e r  th a n  d i r e c t l y  t h r o u g h  th e  c u t i c l e .  I t  
m a y  be t h a t  t h i s  i s  a l s o  th e  c a s e  i n  t h i s  i n v e s t i g a t i o n .
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T h a t  r e d u c t i o n  in  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  in  S. v u l g a r i s  i n f e c t e d  
w i th  E .  f i s c h e r i  w a s  d u e  to  a  r e d u c t i o n  in  l e a f  a r e a  h a s  b e e n  r e p o r t e d  
b y  B e n - K a l i o  (197 6). A ls o ,  i n  b a r l e y  i n f e c t e d  w i th  E .  g r a m i n i s  f. sp .  
h o r d e i ,  r e d u c t i o n  i n  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  w a s  p a r t l y  a t t r i b u t e d  to  a  
r e d u c t i o n  in  th e  a s s i m i l a  t o r  y  s u r f a c e  a n d  p a r t l y  to  a  r e d u c t i o n  i n  th e  n e t  
a s s i m i l a t i o n  r a t e  o f  th e  l e a v e s  ( L a s t ,  1962).
A l th o u g h  E .  f i s c h e r i  r e d u c e d  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n ,  th e  d i s t r i b u t i o n  
of th e  d r y  m a t t e r  i n  r e l a t i o n  to  th e  d e v e l o p m e n t  o f  v a r i o u s  o r g a n s  w a s  
n o t  a f f e c t e d  e v e n  a t  90% t o t a l  m i l d e w  c o v e r .  T h e  r o o t s ,  s t e m s  a n d  l e a v e s  
w e r e  e q u a l ly  s t u n t e d .  T h e s e  r e s u l t s  a r e  t h u s  i n  g e n e r a l  a g r e e m e n t  w i th  
B e n - K a l i o ' s  (197 6) f in d in g s .
I n  c o n t r a s t ,  r o o t  d e v e l o p m e n t  in  m i ld e w  i n f e c t e d  c e r e a l  p l a n t s  h a s  
b e e n  s h o w n  to  be  d r a s t i c a l l y  r e d u c e d ,  e v e n  a t  lo w  l e v e l s  of i n f e c t i o n  o f  
a b o u t  30% ( L a s t ,  19 62). T h i s  h a s  b e e n  a t t r i b u t e d  to  a  d i s t o r t i o n  of th e  
t r a n s l o c a t i o n  s y s t e m  r e s u l t i n g  i n  th e  a c c u m u l a t i o n  of c a r b o h y d r a t e s  in  
t h e  i n f e c t e d  o r g a n s .  R e c e n t  r e s e a r c h e s  w i th  r a d i o a c t i v e  m a t e r i a l s  h a v e  
p r o d u c e d  r e s u l t s  in  s u p p o r t  o f  t h i s  ( E d w a r d ,  1971).
M i n a r c i c  a n d  P a u l e c k  (1975) a t t r i b u t e d  th e  r e d u c t i o n  in  r o o t  d e v e l o p ­
m e n t  o f  p o w d e r y  m i l d e w  i n f e c t e d  b a r l e y  to  th e  in h i b i t i o n  o f  m i t o t i c  c e l l  
d i v i s i o n  in  th e  a p i c a l  r o o t  m e r i s t e m s .  T h i s  i n h i b i t i o n  c o u ld  h a v e  b e e n  
d u e  to  a  s h o r t a g e  of e s s e n t i a l  c a r b o h y d r a t e s  o r  to  th e  p r e s e n c e  of a  f u n g a l  
to x in .
T h e  g r o w th  i n d i c e s ;  s p e c i f i c  l e a f  a r e a ,  l e a f  w e ig h t  r a t i o ,  l e a f  a r e a  
r a t i o  a n d  u n i t  l e a f  r a t e  in  S. v u l g a r i s  e x h i b i t e d  s i m i l a r  o n to g e n e t i c  c h a n g e s
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i n  i n f e c t e d  a n d  u n - i n f e c t e d  p l a n t s .  A l th o u g h  th e  r a t e s  o f  c h a n g e  w e r e  
d i f f e r e n t ,  th e  d i f f e r e n c e s  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t  a t  a n y  h a r v e s t .  T h u s  th e  
m i l d e w  d id  n o t  a l t e r  th e  g r o w th  p a t t e r n  o f  th e  i n f e c t e d  p l a n t s .  T h e s e  
r e s u l t s  a r e  th u s  i n  a g r e e m e n t  w i th  B e n - K a l i o ' s  (197 6) f i n d i n g s .
In  c o n c l u s i o n ,  i t  i s  c l e a r  t h a t  th e  r e d u c t i o n  in  d r y  m a t t e r  p r o d u c t i o n  
i n  m i l d e w  i n f e c t e d  g r o u n d s e l  i s  p r i m a r i l y  d e p e n d e n t  u p o n  th e  e x t e n t  to  
w h ic h  th e  a s s i m i l a t o r y  s u r f a c e  i s  r e d u c e d  a n d  n o t  to  a n y  o b v io u s  d i r e c t  
e f f e c t s  on  th e  e f f i c i e n c y  o f  th e  l e a v e s  a s  p h o to  s y n t h e s i z i n g  o r g a n .
R e d u c t i o n  i n  l e a f  a r e a  w a s  p a r t l y  d u e  to  a  r e d u c t i o n  in  th e  n u m b e r  of g r e e n  
l e a v e s  a n d  p a r t l y  d u e  to  a  r e d u c t i o n  in  t h e i r  e x p a n s io n .  S u c h  l e a v e s  w e r e  
f o u n d  to  c o n t a in  f e w e r  e p i d e r m a l  c e l l s .  T h e  r e d u c t i o n  in  l e a f  e x p a n s i o n  
a p p e a r s  to  be  due  to  w a t e r  s t r e s s .  A l th o u g h  i n f e c t i o n  r e d u c e d  d r y  m a t t e r  
p r o d u c t i o n ,  th e  p a t t e r n  o f  d r y  m a t t e r  d i s t r i b u t i o n  a n d  th e  o v e r a l l  g r o w th  
p a t t e r n s  w e r e  n o t  a f f e c t e d .
S in c e  s u c h  h ig h  l e v e l s  o f  i n f e c t i o n  a s  o b t a in e d  i n  t h i s  i n v e s t i g a t i o n  
r a r e l y  o c c u r s  in  n a t u r e ,  i t  i s  u n l i k e l y  t h a t  h ig h ly  s u s c e p t i b l e  l i n e s  of 
g r o u n d s e l  w i l l  b e  e l i m i n a t e d  d u e  to  t h e  a c t i v i t i e s  of th e  p a r a s i t e .  I t  th u s  
a p p e a r s  t h a t  lo n g  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  S. v u l g a r i s  a n d  E ,  f i s c h e r i  h a s  l e d  
to  th e  d e v e l o p m e n t  of m u t u a l  t o l e r a n c e .  A s i t u a t i o n  in  w h ic h  th e  h o s t  i s  
l i t t l e  a f f e c t e d  by  i n f e c t i o n  a n d  in  w h ic h  th e  p a r a s i t e  g r o w s  a n d  r e p r o d u c e s  
f r e e l y .  S u ch  a s i t u a t i o n  h a s  l e d  to  th e  m a x i m u m  s u r v i v a l  of b o th  th e  h o s t  
a n d  th e  p a r a s i t e ,  ( P a r t  I) .
A P P E N D I C E S
l 6 l
A p p e n d i x  T a b l e  1 
T h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  E .  f i s c h e r i  a n d  t h e  s t e m s  a n d  
l e a v e s  o f  i i i b r e d  l i n e s  o f  S . v u l g a r i s
P l a n t  
L i n e s
D a t e  o f  f i r s t  
i n f e c t i o n  o n  
l e a v e s
Mean I n f e c t i o n  t y p e  
S t e m  L e a v e s
l a 31,7.78 4 4b 27.7.78 4 4
c 1.8.78 4 4d 1.8.78 4 4
e 29.7.78 4 4
f 29.7.78 4 4
g 30.7.78 4 4h 30.7.78 4 4
i 30.7.78 4 4j 31.7.78 4 4k 1.8.78 4 ■ 41 2.8.78 4 3
m 2.8.78 4 3
n 1.8.78 4 4
o 4.8.78 4 3
P 2.8.78 4 4
g 30.7.78 4 4
r 4,8.78 4 4
s 1.8.78 4 3
2 a 29.7.78 4 3
b 30.7.78 4 4
c 1.8.78 4 2d 30.7.78 4 4
e 29.7.78 4 4
f 2.8.78 4 4
g 3.8.78 4 4h 1.8.78 4 2i 17.8.78 2 2
j 18.8.78 2 2
3a 30.7.78 4 4
b 29.7.78 4 4
c 29.7.78 4 4d 31.7,78 4 4
e 31.7,78 4 4
f 30,7.78 4 4
g 30.7.78 4 4h 30.7.78 4 4
i 31,7,78 4 4
j 31,7.78 4 4
4 a 1,8.78 4 3 '
. b 31,7.78 4 3 L
c 1.8,78 4 4d 31,7.78 4 4e 1,8,78 4 4
f 2.8,78 4 4
g 2,8,78 4 4h 31.7.78 4 2i 30,7.78 4 4
A p p e n d i x  T a b l e  1 c o n t .
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P l a n t  
L i n e s
D a t e  o f  f i r s t  
I n f e c t i o n  o n  
1 e a v e  s
Mean I n f e <  
s t e m
3 t i o n  t y p e  
l e a v e s
j 1 . 8 . 7 8 4 4
5 a 1 . 8 . 7 8 4 3
b 3 . 8 . 7 8 4 3
c 3 1 . 7 . 7 8 4 4
d 3 0 . 7 . 7 8 4 4
e 3 0 . 7 . 7 8 4 4
f 3 1 . 7 . 7 8 4 4
g 1 6 . 8 . 7 8 4 4
h 2 . 8 . 7 8 4 4
i 3 . 8 . 7 8 4 4
j 2 . 8 . 7 8 4 4
6 a 1 . 8 . 7 8 4 4
b - 0 0
c 5 . 8 . 7 8 4 3
d 5 . 8 . 7 8 2 2
e 3 0 . 7 . 7 8 4 4
f 2 9 . 7 . 7 8 4 4
g 3 1 . 7 . 7 8 4 4
7 a 1 . 8 . 7 8 4 - 4
b - 0 0
c 3 0 . 7 . 7 8 0 4
d 3 1 . 7 . 7 8 4 ■ 4
e 1 . 8 . 7 8 4 4
f 2 9 . 7 . 7 8 4 4
g 3 0 .  7 . 7 8 4 4
h 1 . 8 . 7 8 4 4
i 2 9 . 7  78 4 4
j 3 0 . 7 . 7 8 4 4
8 a 3 0 . 7 . 7 8 4 4
b 3 0 . 7 . 7 8 4 4
8 c 3 0 . 7 . 7 8 4 4
d 3 0 . 7 . 7 8 4 4
e 3 1 . 7 . 7 8 4 4
f 3 0 . 7 . 7 8 4 4
g 3 1 . 7 . 7 8 4 4
h - 0 0
i - 0 0
j 2 . 8 , 7 8 4 4
k 1 . 8 . 7 8 4 4
9 a 1 6 . 8 . 7 8 0 2
b 2 . 8 . 7 8 0 2
c 6 . 8 . 7 8 2 2
d 3 . 8 . 7 8 2 2
e 1 1 . 9 . 7 8 2 2
f 7 . 8 . 7 8 2 2
g 1 3 . 8 . 7 8 0 2
h 1 . 8 . 7 8 2 3
i 3 . 8 . 7 8 0 2
j 2 . 8 . 7 8 0 2
1 0 a 3 . 8 . 7 8 4 4
b 1 . 8 . 7 8 4 4
c 3 0 . 7 . 7 8 4 4
i 63
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P l a n t
L i n e s
D a te  o f  f i r s t  
I n f e c t i o n  o n  
L e a v e s
M ean I n f e c t i o n  t y p e  
S te m  L e a v e s
d 3 0 . 7 . 7 8 4 4
e 3 1 . 7 . 7 8 4 4
f 2 . 8 . 7 8 4 4
g 3 1 . 7 . 7 8 4 4
h 3 . 8 . 7 8 4 4
i 1 7 . 8 . 7 8 4 4
j - 0 0
1 1 a 1 . 8 . 7 8 2 2
b 3 0 . 7 .7 8 2 2
c 3 1 . 7 . 7 8 2 2
d 3 1 . 7 . 7 8 2 2
e 3 0 . 7 . 7 8 2 2
f 1 . 8 . 7 8 2 2
g 3 1 . 7 . 7 8 2 2
h 1 . 8 . 7 8 2 2
i 3 1 . 7 . 7 8 2 2
j 1 . 8 . 7 8 2 2
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A p p e n d ix  T a b l e  2 
T h e  i n t e r a c t i o n s  b e tw e e n  f i v e  i s o l a t e s  o f  E. f i s c h e r i
a n d  g r o u n d s e l  s e e d l i n g s  g i v i n g  i n f e c t i o n  t y p e s  
O,  1 ,  2 f  3 a n d  4
P l a n t
l i n e L o c a l i t y 1
i
2
t
30LATES
3 4 5
l a G la s g o w 4 0 4 4 3
b 4 4 4 4 4
c 4 0 4 4 4
d * 4 4 4 0 4
e 4 0 4 4 4
f 4 4 4 4 3
9 4 4 4 4 4
h 4 4 3 4 1
i 4 4 4 4 3
j 4 4 4 4 2
k 4 3 3 0 2
1 3 4 2 2 3
m 4 0 3 0 2
n 4 0 4 4 3
o
P t 2 3 2 1
q 4 3 4 3 2
r 0 4 4 0 4
s 4 0 4 4 4
2a G r a i l 4 0 4 4 4
b 4 3 4 3 0
C 0 2 4 0 0
d 4 3 4 2 2
e 4 4 4 2 3
f 0 4 4 O 0
g 3 0 3 3 3
h 4 0 4 2 4
i 0 2 2 0 0
j 0 4 2 0 0
3 a A y r 4 4 4 3 3
b 4 4 4 3 2
c 4 4 4 4 2
d 3 3 4 3 3
e 4 2 4 4 2
f 3 4 3 0 2
g 2 2 4 3 2
h 4 4 4 2 4
i 1 2 4 4 2
j 4 1 2 2 4
4 a D u b l in 4 3 2 4 0
b 1 3 0 3 0
c 2 3 2 0 0
d 3 3 3 2 0  ;
e 2 2
°
0 2
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P l a n t  
L i n e L o c a l i t y
1'
I
I
2
1
SOLATE
3
S
4 5
f D u b l in 0 2 2 4 4
g 3 1 4 0
h 0 0 0 3 4
i 4 4 4 4 0
j 0 2 4 2 4
5 a F a r  S a w re y 2 3 4 3 2
b 2 3 4 4 4
c 3 2 4 4 4
d 0 2 3 4 2
e 2 0 4 4 4
f 4 3 0 4 4
g 4 3 2 2 0
h 4 4 4 4 2
i 4 4 4 4 2
j 2 0 2 0 2
6 a U l v e r s t o n 4 3 4 2 4
b 0 0 0 1 0
c 4 0 0 1 2
d 0 0 4 4 2
e 0 4 4 4 3
f 4 0 2 4 4
g 4 4 2 3 4
7 a C o i n s t o n 4 3 4 3 2
b 0 0 0 0 0
c 4 4 4 4 2
d 0 2 2 0 0
e 4 4 4 4 3
f 4 4 0 2 3
g 4 4 4 4 4
h 4 4 2 4 4
i 4 4 4 4 4
j 4 4 4 2 3
8 a W e l l e s b u r n e 4 . 4 4 4 4
b 4 4 4 2 2
c 3 4 4 0 4
d 4 4 4 4 4
e 3 3 2 4 3
f 4 3 2 4 4
g 3 3 4 4 2
h 0 0 0 0 0
i 0 3 0 2 4
j 2 4 2 4 2
k 4 3 4 4 4
9 a P e r t h 0 0 0 0 0
b 0 4 4 2 0
c 0 4 2 0 0
d 0 4 4 0 0
e 0 3 2 2 0
f 0 4 3 0 0
g 0 0 0 0 0
h 1 2 2 4 2
i 0 0 2 0 0
j 0 2 4 0 0
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P l a n t
L o c a l i t y
1 1
ISOLATES
L i n e s 1 2 3 4 5
1 0 a S t r a n r a e r 0 0 2 4 2
b 3 2 4 2 2
c 4 4 3 4 4
d 4 3 4 2 3
e 2 3 4 4 4
f 3 4 4 3 4
g 4 0 4 4 4
h 2 0 4 3 3
i 3 3 4 1 4
j 0 0 0 0 0
1 1 a A b in g to n 0 2 0 4 4
b 4 2 4 4 2
c 3 4 3 4 4
d 2 3 4 2 3
e 2 0 3 3 2
f 4 3 4 4 3
g 0 2 2 0 0
h 0 4 2 0 0
i 0 4 4 0 0
j 0 4 4 0 0
Table 3a
T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  m ild e w  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  
w i t h i n  t h e  t o t a l  h o s t  p o p u l a t i o n .
/  O  f
>
w
Oo of o" H, *3j fÜ <D 
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0  011 c+
& l
1
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H f u  i  H H ro -<I GLASGOW
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H i >'> H H ro S? DUBLIN
l_a H  j ro H 4=- M FAR SAWREY
M i H W ULVERSTON
M ov GONISTON
H H 00 O WELLESBURN
H o Krj PERTH
H l_l H VJl STRANRAER
f - ABINGTON
H V I PEEBLES
M -P- H H N o > HAWICK
V J 3 DUMFRIES
M VJ1 ABERDEEN
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-* ■ ....... M v n KINGUSSIE
H H H v n INVERNESS
M W LAIRG
H ro M to PORTREE
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H nj H GRAINLARICH
H M H M VJ H OBAN
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-
—i
a
TOTAL
I w  o
1 : :V I O v Ï Î
td
Î
W
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H 1-3 OBAN
t d STIRLING
-P - M V J H V I H H H H ro ro H H ro ro ro
TOTAL
(\J
I b ' i
.. 1
1 i -v î î 1 î î S-H.y  a -§•1
H  n>1
SITES
H H 3 GLASGOW
V I c3 CRAIL
3 AIR
ü) DUBLIN
bd FAR SAWREY
W ULVERSTON
GONISTON
O WELLESBURN
V I PERTH
STRANRAER
VJ ABINGTON
H H tf tH PEEBLES
H > HAWIGK
H S DUMFRIB
H y h3 ABERDEEN
H CO PITLOCHRY
H KINGUSSIE
hj INVERNESS
bd LAIRGtd PORTREE
MALLAIG
c o FORT WILLIAM
H GRAINLARICH
H h-3 OBANh-> H bd STIRLING
1
i
H  H vD H H H H H H (O ro
1
H H
TOTAL
I 10
to-■ H
VJ1 H <D
OO
OO
SITES
GLASGOW
CRAIL
AYR
DUBLIN
FAR SAWREY
ULVERSTON
GONISTON
WELLESBURN
PERTH
STRANRAER
ABINGTON
PEEBLES
HAWICK
DUMFRIES
ABERDEEN
PITLOCHRY
KINGUSSIE
INVERNESS
LAIRG
PORTREE
MALLAIG
FORT WILLIAM
CRAINLARCHH
OBAN
STIRLING
TOTAL
ro
m .
Appendix Table 3b
The distribution of mildew resistance factors within
the coastal plant population
R e s i s t a n c e
f a c t o r s / p l a n t
i
1 u S
S
I 1 1i 11
Ui
P
H
IP4
;
’â
S
I 1 1EH
NO OF PLANTS PER S IT E
="0 7 2 8 2 1 5 5 5 5 7 7 3
1 1 1 1 4
«2 2 3 1 1 7
1 2 1 4
«4 1 1 1 1 1 2 7
1 1 2 4
2 1 3
* 7 1 1
*1*2 1 1 1 3
*1*4 1 1
*1 * 5 1 1 2
*2*4 1 1
■ *2*5 1 1
* 2 * 6 2 1 1 4
*2*7 1 1
*3*4 1 1
*3*6 1 1
*4 * 5 1 1
* 1 * 4 * 5 1 1 2
*2*3*4 1 1 1 3
* 2 * 4 * 5 1 1
* 2 * 4 * 6 .2 2
*2 * 4 * 7 1 '■
^ I
Appendix Table 3b cont
172
R e s i s t a n c e
f a c t o r s / p l a n t 1 idu I I1 iCO 1
CO
w
I IOh ,
CD
r
1
u
g I IEh
NO OF PLANTS PER S IT E
*3 * 4 * 5 1 1
*4 * 5 * 7 1 1
* 1 * 2 * 3 * 4 1 1
* 1 * 4 * 5 * 6 3 3
* 2 * 3 * 4 * 5 1 1
* 3 * 4 * 5 * 6 1 1
* 1 * 2 * 3 * 5 * 6 1 1
* 1 * 2 * 4 * 6 * 7 1 1 ,
* 2 * 3 * 4 * 5 * 6 1 1
* 1 * 2 * 3 * 4 * 5 * 7 * 8 1 1 2
* 1 * 2 * 3 * 4 * 5 * 6 * 7 * 8 1 1
17 s
Appendix Table 3 c
The distribution of mildew resistance factors within
the Inland Plant Population
R e s i s t a n c e  
F a c t o r s / p i a n t 1
CO
>H
CO
8
gH0
I
1 1g 1S
CO
I 1
CO;1 A
8CO §
a
B
CDI 1
NO OF PLANTS PER S IT E
^ 0 4 6 8 0 4 5 0 3 1 5 3 2 8
*1 1 1
*2 1 1 2
*3 2 1 1 1 5
*4 1 1 1 3
* 5 1 1
*6 1 4 2 1 8
*7 1 1
*8 1 1
* 1 * 3 1 1 2
* 1 * 6 1 1
* 2 * 4 1 1
* 2 * 5 1 1
* 2 * 6 1 1
* 2 * 7 1 1
' * 3 * 4 1 1
* 3 * 5 2 2
* 4 * 6 1 1 2
* 5 * 6 1 1 2
* 6 * 7 1 1
* 1 * 2 * 4 1 1
. * 1 * 3 * 5
Î J
1
1
1
-  ...............
Appendix Table 3c cont,
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R e s i s t a n c e
f a c t o r s / p l a n t
CO
1
CO
i
g
CO
H
§
■—
1
s
I 1s iCM
a
1
g
I i
M
H
COg
g
r
§
B
id
1 I 1
NO OF ELiNTS PER S:[T E
*1*4*5 2 1 3
*1 * 5 * 6 1 1
*2 * 4 * 6 1 1 2
*2*5*7 1 1
*3 * 4 * 5 1 1
* 3 * 4 * 6 1 1 2
* 4 * 5 * 6 1 1
* 1 * 2 * 4 * 5 1 1 ,
* 1 * 2 * 4 * 6 1 1
*1® 2*5*6 1 1
* 1 * 3 * 4 * 5 : 1 1
* 1 * 4 * 5 * 6 3 3
I
I 6
* 2 * 4 * 6 * 7 1 i 1
* 3 * 4 * 5 * 6 1 1 2
*1 * 2 * 3 * 4 * 5 1 2 3
* 1 * 2 * 4 * 5 * 6 1 1 2
* 1 * 3 * 4 * 5 * 6 1 1
*  2 * 4 * 5*6*8 1 1
* 1 * 2 * 3 * 4 * 5 * 6 1 1
* 2 ?3 * 4 * 5 * 6 * 8 1
I
i 1
* 1 * 2 * 3 * 4 * S * 6 * 7 * 8 1 1 i '
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Appendix Table 3d
T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  m ild e w  r e s i s t a n c e  f a c t o r s  w h i t h i n  p l a n t  l i n e s  
c o l l e c t e d  f ro m  t h e  N o r t h  o f  S t i r l i n g .
I
m ; i
!
I ÛJ
8
1
cn
1 IÛJ
Ü  ■
Ha
8H
1 1 1
R e s i s t a n c e  f a c t o r s  , ,0  OF PLANTS PER S IT E
p e r  p l a n t  ................ ................
r
0 2 0 5 1 5 5 3 5 1 7 2 3 45
1 1 2
2^ 3 1 4
«3 2 1 1 4
^4 1 1 2 4
5^ 1 1 2
* 6 2 1 1 4
1 1 2
1 1
- 1 1
« 2 * 4 1 1
« 2 * 5 1 1 2
* 2 * 6 1 1
* 3 * 4 1 1 1
* 3 * 5 2 2
* 4 * 5 1 1
* 1 * 2 * 4 1 1
« 1 * 3 * 5 1 1
« 1 * 4 * 5 1 2 1 4
* 1 * 5 * 6 1 1
* 2 « 3 « 4 1 1
Î
1 2
* 2 * 4 * 5 1 1
* 2 * 4 * 6 1 1
* 2 * 5 * 7 1 1
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R e s i s t a n c e  f a c t o r s  
p e r  p l a n t i 1s 1 1H
5
w
i
inin1
H
I
P4
H
i
1 SI
o I 1
n o  o f  p l a i I t s  p e r  s i t e
* 3 * 4 * 5 1 1
* 3 * 4 * 5 1 1
* 4 * 5 * 7 1 1
* 1 * 2 * 3 * 4 1 1
* 1 * 2 * 5 * 6 1 1
* 1 * 4 * 5 * 6 3 3 6
* 3 * 4 * 5 * 6 1 1 2
* 1 * 2 * 3 * 4 * 5 1 2 3
* 1 * 2 * 4 * 5 * 6 1 1
* 1 * 3 * 4 * 5 * 6 1 1
* 2 * 3 * 4 * 5 * 6 1 1
* 2 * 4 * 5 * 6 * 8 1 1
* 1 * 2 * 3 * 4 * 5 * 6 1 1
* 2 * 3 * 4 * 5 * 6 * 8 1
1 1
1
Appendix Table 3e
The distribution of mildew resistance factors within
plant lines collected from the South of Stirling.
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R e s i s t a n c e  f a c t o r s  
p e r  p l a n t ÜI
EhW
I
1 Pi%
1Ui
1
g
ë
I
H
§ ICO I1 IA H1 i3 I
NO. OF PLANTS PFR S IT E
■
^ 0 8 7 8 4 1 5 4 5 0 3 51
*1 1 1
*2 2 1 1 1 5
*3 2 1 1 4
*4 1 1 1 1 1 5
*5 1 1
*6 2 1 1 4 7
*7 1 1
I
! 2 !
* 8
!
1
« 1 * 2
i
11 1 I i ; : :
* 1 * 3
i 1 i l 1
« 1 * 4  j 1 1 . I .
I
* 1 * 6
!
!
1! 1 1
« 2 * 4
1
1 : 1 :
* 2 * 6 2 i
'  ! : ’ ! 1 4!
* 2 * 7 ^  i 1 :  : : 2' :
*3*6 ! 1 i' 1 :  i
!'.......  .......  \  ............
1
«4*6 ! 1 r 1 1
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1 * 1 * 2 * 4 * 5 * 7 1 1
* 1 * 2 * 3 * 4 * 5 * 6
____
1 1 2
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Appendix Table 5a
The Inheritance of resistance factors in the 
generations of various crosses
185
Morphological Characters X Y
[SOLA':
3
r... ■■ms
4 5
S  If GGhhrr (bright yellow disc florets) 4 4 4 4 4
9  Id GGHhRR (creamy yellow ray floret corolla) 3 4 4 4 4
^1 GGhhRr (bright yellow ray floret corolla) 4 4 4 4 4
gghhrr 4 4 4 4 4
If GGhhrr 4 4 4 4 4
"l
Gghhrr 4 4 4 4 4
If GGhhrr 4 . 4 4 4 4
gghhrr 4 4 4 4 4
^1
Gghhrr 4 4 4 4 4
Is gghhrr 4 0 4 4 4
2h GGHHRR 4 4 4 4 4
^1
GgHhRr 4 0 4 4 4
Id GGHhRR (creamy yellow ray floret corolla) 3 4 3 3 4
4h GGHHrr (bright yellow disc florets ) 2 0 0 0 0
^1
GGHHRr (bright yellow ray floret corolla) 2 0 0 0 0
2h GGHHRR 4 4 4 4 4
4h GGHHrr 0 0 0 0 0
^1 GGHHRr 0 0 0 0 0
4a gghhrr 4 4 4 2 1
6d GGHHRR 1 0 4 0 2-3
GgHhRr 1 0 4 0 0
i 8'6
Morphological Characters X
.. ”1
]
Y
r-...
ISOLAI
3
"ES
4 5
î  8h GGHHrr 0 0 0 0 0
? IL GGHHRR 2 0 4 2-3 4
GGHHRr 0 0 0 0 0
IL GGHHRR 2 0 4 2-3 4
8h GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
8a GGhhrr 4 4 4 4 4
Im GGhhRR 3 0 3 0 3
L
GGhhRr 4 0 4 0 4
8f GGhhrr 3 3 3 4 3
lo GGHHRR 4 0 3 0 4
L
GGHhRr 4 0 2 0 4
GGhhrr (bright yellow disc florets) 0 0 0 0 0
Id GGHhRR (creamy yellow ray floret corolla) 3 4 4 3 4
h
GGhhRr (bright yellow ray floret corolla) 0 0 4 0 0
IL GGHHRR 2 0 4 2-3 4
GGhhrr 0 0 0 0 0
L GGHhRr 0 0 4 0 0
gghhrr 0 4 4 0 0
5. squalld’ds GGhhRR. 0 0 0 0 0
h
GghhRr 0 0 0 0 0
l4c GGHHRR 4 0 4 0 4
3g ggHhrr 4 4 4 4 3
GgHHRr 4 0 4 0 4
i8 3
Morphological Characters X
I
Y
1
:SOLA[
3
-----
EES
4 5
^ 17b GGhhrr 0 0 0 0 0
f lo GGHHRR 4 0 3 0 4
h
GGHhRr 0 0 0 0 0
1)1 GGhhrr 2 0 4 4 4
GGHHRR 0 0 3 0 0
h
GGHhRr 0 0 4 0 0
Where
GG = homozygous for red colour (dark red)
Gg = heterozygous for red colour (pale red) 
gg = homozygous for green colour 
HH = homozygous for hairiness 
Hh = heterozygous for hairiness 
hh = homozygous for glabrous
RR = homozygous radiate inflorescence character 
Rr = heterozygous radiate inflorescence character 
rr = homozygous non-radiate inflorescence character 
&  = male parent 
^  - female parent 
= hybrid
0-4 = infection types
io%
Appendix Table 3b 
Segregation of resistance factors in the 
Fg generations
(Cross 3b : Id x 4h)
Host Morphological Characters
Ray floret corolla colour ^ ISOLATES
3 4 5
GGHHrr 0 0 0 0
GGHHrr 4 4 4 4
GGHHRR Bright yellow 2 3 4 4
GGHHRR Creamy yellow 4 4 4 4
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRR .Bright-yellow 4 4 4' 4
GGHHRr Bright yellow 2 0 2 0
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 2 0
GGHHRR Creamy yellow 4 4 4 4 ■
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 5 3 4 4
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRR Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0
x m
Host Morphological Characters
Ray floret corolla colour IEY
!OLA'.
3
I
PES
4 5
GGHHRR Creamy yellow 0 0 2 0
GGHHrr 0 0 0 0
GGHHRr Creamy yellow 2 4 4 4
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 4 3 2 2
GGHHRr Bright yellow 2 2 0 2
GGHHrr 0 2 1 2
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 2 0 2 0
GGHHrr 0 0 1 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRR Creamy yellow 0 2 0 2
GGHHRr . Creamy yellow 4 4 4 4
GGHHrr 4 4 0 4
GGHHRr Creamy yellow 0 2 1 2
190
Host Morphological Characters
Ray floret corolla colour I.Y
30LAi
3
ES
4 5
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 2
GGHHrr 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 1 0
GGHHRr Bright yellow 4 4 4 4
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 1
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGEHrr 0 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHrr 0 2 2 2
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHrr 2 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRR Creamy yellow 4 4 4 4
GGHHRr Creamy yellow 3 4 0 4
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 . 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0
GGHH 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0
GGHH 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 2 0
GGHHrr 0 0 0 0
191
Host Morphological Characters
Ray floret corolla colour I L  Y '
30LAC
3
3:8
4 5
GGHHRR Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 2 0 2
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0
GGHHrr 0 2 2
GGHHrr 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 2 0
GGHHrr 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 2 2 3
GGHHrr 0 0 1
GGHHRR Creamy yellow 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 2 2 2
GGHHRR Bright yellow 0 0 0
GGHHrr 2 1
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 2 1
GGHHRR Bright yellow 1 2 2
GGHHRr Bright yellow 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0
19Z
Host Morphological Characters
Ray floret corolla colour IY
SOLA':
3
ZE8
4 5
GGHHRr Bright yellow 0 2 1
GGHHRr Bright yellow 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 2 0
GGHHRr Creamy yellow 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 4 4 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0
GGHHrr 4 4 4
GGHHrr 0 0 0
GGHHRR Bright yellow 0 0 0
GGHHRr Bright yellow 0 0 0
Cross 5c : IL x 8h
19E
Host Morphological Characters X
I E
Y
■
30LATES
3 4 5
GGHHRr 0 0 3 0 3
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 ' 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 3 0 2
GGHHrr 0 0 0 0 1
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHrr 4 0 3 0 4
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 3 0 2
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 3 0 2
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 3 0 3
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
194
Host Morphological Characters
X
ISOLATES 
Y 3 4 5
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 3 0 4
GGHHrr 0 0 4 0 3
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 2 0 2
GGHHRr 0 0 2 0 2
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 4 0 4
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHrr 2 0 3 0 4
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 4 0 4
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 4 0 4 0 4
19^
Host Morphological Characters X
ISOLATES 
Y 3 4 5
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 4 0 2 0 4
GGHHRr 0 0 4 0 3
GGHHRr 0 0 0 2 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHrr 3 0 2-(3)
GGHHrr 0 0 0
GGHHrr 3 4 4
GGHHrr 2 3 3
GGHHRr 0 0 0
GGHHrr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 4 0 3
GGHHrr 4 0 4
GGHHRr 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
1 %
Host Morphological Characters ISOLATES 3 4 6
GGHHRR 2 0 3
GGHHRr 2 0 4
GGHHRR 4 0 3
GGHHRR 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHRR 3 0 4
GGHHRR 0 0 0
GGHHRr 3 0 3
GGHHrr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHrr 4 4 4
GGHHRr 0 3 0
GGHHRr 3 0 3
GGHHRR 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRR 4 0 4
GGHHRr 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHrr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
197
Host Morphological Characters ISOLATES 
3 4 6
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 3 4 4
GGHHRr 0 0 0
GGHHrr 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHrr 0 0 0
GGHHRR 0 0 0
GGHHRr 4 3 4
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRr 0 0 0
GGHHRR 2 0 2
GGHHRr 0 0 0
GGHHrr 0 0 0
GGHHrr 0 2 0
Cross 5d : 10^ x Id
19S
Host Morphological Characters
Ray floret corolla colour X
ISOLATES 
y 3 4 5
GGhhrr 0 0 ; 0 4 0
GGhhRr Bright yellow 0 0 0 0 0
GGhhRR Creamy yellow 0 0 4 2 3
GGhhrr 4 0 0 0 0
GGhhBR Creamy yellow 0 0 0 0 0
GGhhRR Bright yellow 0 0 2 4 0
GGhhHr Creamy yellow 0 0 2 0 2
GGhhRr Bright yellow 2 0 3 0 0
GGhhrr 0 0 0 0 0
GGhhRR Bright yellow 0 0 4 0 0
GGhhHr Creamy yellow 0 0 3 0 0
GGhhHr Bright yellow 3 0 0 4 0
GGhhrr 4 4 2 4 3
GGhhHr Bright yellow 0 0 3 0 0
GGhhRR Bright yellow 0 0 4 0 3
GGhhHr Bright yellow 0 4 3 4 0
GGhhHr Bright yellow 2 0 0 0 0
GGhhHr Bright yellow 2 3 4 0 0
GGhhHr Bright yellow 0 0 0 ■ 2 0
GGhhHr Creamy yellow 0 0 2 0 0
GGhhrr 4 2 3 4 4
GGhhRR Creamy yellow 0 0 3 0 0
GGhhrr 0 0 0 0 0
GGhhHr Creamy yellow 4 0 0 2 4
GGHHHR 0 0 4 0 0
GGHHRr 0 0 3 3 3
GGHHRR 0 0 0 0 0
Cross 5e : IL x 10j
139
Host Morphological Characters X
ISOLATES 
: Y 3 4 3
GGHHrr 0 0 0 0 4
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 ■ 4 0 4
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 2 0 2
GGHHrr 0 0 3 0 4
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHHr 0 0 0 0 0
GGHHRr •0 0 4 0 2
GGHHrr 0 0 0 4 0
GGHHRR 0 0 3 0 0
GGHHRR 4 0 2 0 2
GGHHRR 0 0 4 0 0
GGHHRr 3 0 4 0 3
GGHHrr 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 2 0 0
GGHHRr 2 0 3 0 0
GGHHRr 0 0 4 0 4
GGHHRR 0 0 0 0 0
GGHHRr 0 0 2 0 0
GGHHRr 0 0 3 0 4
GGHHrr 0
“
0
----------------------------
0
... -
0
! i
Cross 5f i4g x  3g
200
Morphological Characters ISOLATESY 4
GGHHRR 2-(3) 4
ggHHRr 0 0
GgHHEr 0 . 0
ggHHRr 0 0
GgHHRr 0 0
GgHHRR 0 0
ggHHrr 0 4
GGHHRR 0 0
GgHHRr 4 4
ggHHRR 0 4
GgHHrr 0 0
GgHHrr 4 0
GGHHRr 0 0
ggHHRR 0 0
ggHHRR 2-(3) 0
GGHHRR 0 0
GgHHRr 4 4
GGHHRr 0 0
GGHHRr 0 0
GgHHRR 0 4
GgHHRr 4 0
GGHHrr 4 4
ggHHrr 0 0
GgHHRr 0 0
GGHHRr 0 0
GgHHRr 0 0
2o(
Morphological Characters ISOLATESY 4
GGHHrr 0 4
GgHHRR 0 0
GgHHRr 0 0
GGHHRr 4 4
ggHHrr 0 0
GgHHRr 0 0
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